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VORWORT 


Meine Beschaftigung mit den Kleibern verdanke ich dem Zufall. Als Angehoriger der 
Staatlichen Vogelschutzwarte für Baden-Württemberg bekam ich 1950 eine Wohnung 
im ehemaligen Jagdschlößchen innerhalb des Naturschutzgebiets Favoritepark, wo 
sich, 500 m entfernt, auch meine Dienststelle befand. Der Favoritepark liegt am Rand 
von Ludwigsburg, nahe bei Stuttgart. Er ist vor allem mit alten Eichen, Hainbuchen 
und Linden bestanden. In diesen 200—300 Jahre alten Bäumen ringsum brüteten zahl- 
reiche europäische Kleiber in natürlichen Baumhöhlen. Auf dem Waldweg zwischen 
Wohnung und Dienststelle sah ich täglich Kleiber bei den verschiedensten Tätigkeiten. 
Die Lage von Wohnung und Dienststelle war für Kleiberstudien also geradezu ideal, 
und ich nutzte dies in den Jahren 1950—1962 auch voll aus. Sitta europaea wird deshalb 
hier am ausführlichsten behandelt. 


Die Kenntnis der Lebensweise dieses Kleibers weckte das Interesse an anderen Arten der 
Gattung Sitta, deren Darstellung sich an das Schema von S. europaea anlehnt, soweit 
eigene Beobachtungen oder Literaturangaben vorhanden sind; auf diese Weise ist ein 
Vergleich der Verhaltensweisen am besten möglich. 


Zunächst reiste ich mit meiner Frau auf die Insel Korsika, wo wir Sitta whiteheadi beob- 
achteten; einige Wochen später fuhr ich nochmals dorthin, um junge Kleiber dieser Art 
aus dem Nest zu nehmen und zu Hause zu untersuchen. Diese im Gegensatz zu S. euro- 
paea besonders soziale Art lebte dann jahrelang in unserer Wohnung, und jeder Besu- 
cher war für sie ein interessantes Kletterobjekt. 


1957 konnte ich auf Einladung der Audubon Society von Massachusetts zwei Monate 
in den USA S. canadensis und S. carolinensis kennenlernen. Im folgenden Jahr suchten 
wir, wie auch späterhin noch oftmals, S. neumayer in Jugoslawien auf. Es folgte eine 
Reise auf die griechische Insel Lesbos vor der kleinasiatischen Küste, wo wir S. krueperi 
beobachten konnten; auch von dort brachten wir Jungvögel mit nach Deutschland. 


In dieser Zeit waren immer wieder asiatische Kleiber im Zoohandel zu kaufen, so daß 
ich in Flugkäfigen S. castanea sowie S. frontalis halten konnte. 


1962 folgte ich einem Ruf der Max-Planck-Gesellschaft und wechselte Amt und Wohn- 
sitz zum Max-Planck-Institut für Verhaltensphysiologie, Vogelwarte Radolfzell. 


1966 unternahm ich, zusammen mit meinem Mitarbeiter Dr. G. Thielcke, eine Reise 
nach Afghanistan, wo S. cashmirensis, leucopsis und tephronota neben verschiedenen 
Meisen und Baumläufern beobachtet werden konnten; von allen diesen Arten konnten 
wir Jungvögel nach Deutschland mitbringen und hier eingehender studieren. 


Im Jahr 1976 trat ich in den Ruhestand. 1979 haben meine Frau und ich das Frühjahr 
in Nepal zugebracht, wo wir erstmals S. himalayensis kennenlernten, außerdem S. 
castanea und frontalis im Freiland untersuchen konnten. Während einer Reise ins 
marokkanische Rifgebirge fanden wir die dortige Unterart von S. europaea, S. e. atlas, 
häufig vor, und 1985 waren wir im Frühjahr in den USA, um die noch fehlenden S. pyg- 
maea und S. pusilla kennenzulernen. 
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Im Februar/März 1987 waren wir wegen S. azurea auf der malaysischen Halbinsel. Wir 
hielten uns drei Wochen lang im Verbreitungsgebiet dieser Art in Bukit Fraser auf. 


Leider gab es keine Möglichkeit, alle Kleiberarten zu untersuchen. Es fehlt S. solangiae, 
wahrscheinlich im Verhalten nicht von S. frontalis zu unterscheiden, außerdem S. for- 
mosa und magna sowie yunnanensis. Über alle diese fand ich auch keine Literatur, die 
das Verhalten berücksichtigt hätte. 


Zu danken habe ich (in zeitlicher Reihenfolge): 


Der Audubon Society und Dr. William H. Drury für die Einladung und Betreuung 1957 
sowie Dr. Ernst und Mrs. Gretel Mayr für ihre Gastfreundschaft. Dr. Jochen Nietham- 
mer danke ich für Gastfreundschaft und Hilfe in Kabul, der Deutschen Forschungsge- 
meinschaft für die Finanzierung der Afghanistan-Reise wie auch der Reise nach Grie- 
chenland sowie Sachbeihilfen. Weiter danke ich dem Nepal Research Center in Kat- 
mandu, vor allem Mr. Kalikote, für die Wohnmösglichkeit. 


Sehr zu Dank verpflichtet sind wir der Tall Timbers Research Station Tallahassee/Flo- 
rida, Dr. E. V. Komarek, für die Wohnmösglichkeit, und Dr. Peter Homann, Florida 
State University, Tallahassee, für die Vermittlung dorthin. Dr. Luis F. Baptista, Aca- 
demy of Science in San Francisco, danken wir für vielseitige und freundschaftliche 
Hilfe in Kalifornien, ebenso Dr. Russel P. Balda, Northern Arizona University Flag- 
staff, für großes Entgegenkommen. Dr. Alfred Hoffmann, Bochum, bin ich für die 
Übersetzung der chinesischen Texte dankbar. Dr. Hans-Heiner Bergmann, Universität 
Osnabrück, Dr. Jochen Martens, Universität Mainz, und Dr. Gerhard Thielcke, Max- 
Planck-Institut für Verhaltensphysiologie, Vogelwarte Radolfzell, überließen mir dan- 
kenswerterweise Tonbandaufzeichnungen bzw. Spektrogramme. 


Der Max-Planck-Gesellschaft verdanke ich nicht nur völlige Unabhängigkeit in der 
Themenwahl meiner wissenschaftlichen Untersuchungen während meiner letzten 14 
Berufsjahre, sondern dartiber hinaus auch noch mancherlei Hilfe von ehemaligen Mit- 
arbeitern nach meiner Pensionierung, z. B. bei der Anfertigung der Spektrogramme 
nach meinen Tonbandaufzeichnungen. — Dr. G. Rheinwald möchte ich herzlich für 
seinen redaktionellen Einsatz als Schriftleiter danken. 


Die Firma Schwegler-Schorndorf unterstützte meine Freilandexperimente, indem sie 
alle gewünschten Versuchsmodelle künstlicher Nisthöhlen aus Holzbeton nach meinen 
Angaben hergestellt hat. 


Mein ganz besonderer Dank gilt meiner Frau Hildegard, die mich auf vielen Reisen 
begleitete, die Beobachtungsergebnisse protokollierte und alle Manuskripte mitgestal- 
tete und schrieb. Außerdem löste sie mich bei allen langandauernden Beobachtungs- 
reihen ab und half bei der Handaufzucht zahlreicher Jungvögel. 


KLEIBER, Sitta europaea 


Einleitung 


Den Kleiber habe ich zunächst im Favoritepark in Ludwigsburg, einem optimalen Habi- 
tat, gründlich studiert, später auch in anderen Gegenden, z. B. am Bodensee und im 
Schwarzwald (Löhrl 1958, 1967). 


Rings um meine Wohnung im Favoriteschloß befanden sich fünf bis acht Reviere von 
Kleibern, die ausschließlich in Naturhöhlen brüteten; da die sehr alten umfangreichen 
Eichen, Hainbuchen und Linden für diese Vogelart besonders geeignet waren, wurden 
die Reviere vor allem im Herbst und gegen Ende des Winters alljährlich heftig 
umkämpft, was in den lauten Rufen leicht zu verfolgen war. 


Da die Kleiber gerne Samen verzehren, war der Fang für die individuelle Beringung 
ohne Schwierigkeiten möglich. Günstig für die Untersuchungen war auch, daß Kleiber 
standorttreu und die Brutvögel seßhaft sind. In den Jahren 1953—1956 wurden insge- 
samt 67 Kleiber an beiden Beinen mit jeweils gleichen Farbringen gekennzeichnet, und 
ich konnte das Verhalten von S. europaea vor allem in diesen Jahren täglich intensiv 
studieren. 


Das Sammeln von Vorräten habe ich zusammen mit Mitarbeitern immer ganztags beob- 
achtet an Kleiberpaaren, die individuell kenntlich waren. Die Reviergrenzen stellte ich 
meist dadurch fest, daß ich den Kleibergesang imitierte, worauf die Reviereigentümer 
herbeikamen und an den Grenzen zu kämpfen begannen. 


In einem anderen Teil des Favoriteparks wurden dann später zusätzlich künstliche Nist- 
höhlen angebracht. In solchen haben wir bei drei Bruten das Verhalten im Nest jeweils 
ganztägig von einem Versteck aus beobachtet; dabei war ein Teil der Höhlenwand durch 
eine Glasscheibe ersetzt worden, so daß alle Vorgänge aus 30—40 cm Entfernung ver- 
folgt werden konnten. 


Zusätzlich habe ich handaufgezogene Kleiber in Gefangenschaft gehalten und ihre Ver- 
haltensweisen in der Wohnung beobachtet, in den späteren Jahren auch in Volieren. 


In Radolfzell-Möggingen habe ich wiederum Kleiber in der Voliere gehalten, wo sie in 
einer auf der Rückseite mit einer Glaswand versehenen Nisthöhle brüteten und Junge 
aufzogen. 


Freilandexperimente, welche die von den Kleibern bevorzugte Höhe am Baum betrafen, 
wurden in der Feldstation Walddorf bei Tübingen durchgeführt; dabei wurden die Nist- 
höhlen nur einmal in der Brutzeit kontrolliert. Weitere Freilandexperimente habe ich 
von 1963 an in der Umgebung von Radolfzell in Waldgebieten durchgeführt, wobei die 
Kleiber verschiedene Typen künstlicher Nisthöhlen aus Holzbeton auswählen konnten. 
Die maschinell hergestellten Typen waren stets nur in dem Faktor verschieden, der zu 
untersuchen war. Dabei wurden die Nisthöhlen in Gruppen zu zwei oder drei an 
benachbarten Bäumen in gleicher Höhe und Richtung befestigt, wobei die Gruppen 
mindestens 100 m, meist weiter, voneinander entfernt waren. 
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Da die Kleiber im Frühjahr als erste der kleinen Höhlenbrüter mit dem Nestbau begin- 
nen und zusätzlich allen möglichen Konkurrenten — außer den Sperlingen — überlegen 
sind, gab es bei der Feststellung der Auswahlergebnisse keine Schwierigkeiten. Die Mög- 
lichkeit, diese Nisthöhlen leicht öffnen und den Inhalt untersuchen zu können, wurde 
dazu benützt, jede Woche einmal den Bruterfolg zu kontrollieren; bei den Wahlversu- 
chen wurden die Nisthöhlen im Herbst gereinigt und, wo nötig, mit einem Insektizid 
ausgesprüht, um zu verhindern, daß starker Flohbefall die Auswahl im folgenden Früh- 
jahr beeinflussen könnte. 


Vorkommen und Habitat 


Das Brutgebiet des Kleibers reicht von Japan und NO-Sibirien durch die Taiga bis an 
die Atlantikküste; von Spanien aus drang er nach N-Afrika vor und besiedelte die 
Zedernwälder in Marokko. 


Die ostsibirische Unterart hat eine rein weiße Unterseite und ist wesentlich kleiner; sie 
wiegt nach Havlin & Jurlow (1977) nur rund 18 g, während die Unterarten in Europa 
23 g wiegen. Die Lautäußerungen sind jedoch weitgehend identisch. Die ostsibirischen 
Kleiber erscheinen gelegentlich als Invasionsvögel in Finnland und Schweden, nachdem 
sie den ganzen asiatisch-europäischen Taigagürtel durchwandert haben. 


Auch bei den Kleibern Mitteleuropas gibt es manchmal Wanderungen (Berndt & 
Dancker 1960), wobei die Kleiber einzeln und bei Tag ziehen; es handelt sich dabei um 
Jungvögel. Bei solchen Emigrationen, die wohl durch Übervölkerung verursacht wer- 
den, wurden Kleiber bis etwa 300 km, ein Schweizer Vogel sogar 460 km vom Brutort 
entfernt in SSW- bis NW-Richtung nachgewiesen (Gatter 1974, Schüz 1971). 


Das Habitat besteht aus erwachsenen Bäumen aller Art. In Europa werden Eichen deut- 
lich bevorzugt, doch brütet der Kleiber in allen Waldtypen. In Sibirien ist die Art nach 
Johansen (1944) vorwiegend Nadelholzbewohner. In den Alpen nistet der Kleiber im 
Nadelwald bis zur Baumgrenze. Ein wesentliches Erfordernis sind Bäume mit rauher 
Borke und Baumhöhlen. 


Bewegungsweisen 


Fliegen: Der Kleiber fliegt ähnlich wie viele Kleinvögel in Bogenlinien. Kenntlich 
sind fliegende Kleiber stets an dem relativ kurzen Schwanz. Ist ein Kleiber aggressiv 
gestimmt, etwa gegenüber anderen Arten, die einen Futterplatz besetzt haben, so 
erscheint er dort mit deutlich erhöhter Geschwindigkeit, was oft zur Folge hat, daß die 
Konkurrenten erschrecken und flüchten. Diese Einschüchterung ist dann weiter erhöht, 
wenn ein Artgenosse etwa im Revier entdeckt wird. Der Revierbesitzer fliegt dann in 
einem stürmischen Zickzackflug in Richtung des Gegners, so, als ob er dauernd Hin- 
dernissen ausweichen müßte. Dieser Zickzackflug hat eindeutig Drohcharakter. 


Einen kurzen Gleitflug zeigt der Kleiber dagegen in der Fortpflanzungszeit. Sowohl © 
können in der Nestbauzeit gleitend von einem Baum zum anderen fliegen wie auch 9, 
die dies gelegentlich noch in Brutpausen tun. 


Flügelzucken: Kleiber, die sehr erregt sind, können mit den Flügeln zucken. Ich 


sah dies bei Auseinandersetzungen mit Artgenossen. Mehrmals fiel mir zuerst auf, daB 
ein Kleiber dieses Verhalten zeigte, bevor ich den Rivalen entdeckte, der den Anla dazu 
geboten hatte. Wahrend der Nahrungssuche sah ich das Fliigelzucken nie, dagegen bei 
der Paarbildung. 


Klettern, Hüpfen: Es wird stets berichtet, daß Kleiber nicht nur aufwärts, 
sondern auch abwärts klettern können. In welcher Weise dies geschieht, ist durch bloße 
Beobachtung nicht zu erkennen, da die Bewegung zu rasch verläuft. Deshalb sind die 
bildlichen Darstellungen kletternder Kleiber sehr häufig falsch. Erst die Einzelbildaus- 
wertung von Filmaufnahmen brachte eine endgültige Klärung (Zippelius i973). Danach 
erfolgt die Fortbewegung beim Klettern, anders als bei der Nahrungssuche, auf schrä- 
gen oder horizontalen Ästen. Dort kann man erkennen, daß Kleiber mit beiden Füßen 
gleichzeitig hüpfen. Beim Abwärtsklettern halten sie sich jedoch stets mit einem Fuß 
fest, niemals sind beide Beine parallel gestellt. Hat ein Fuß festen Halt, wird der hintere 
bis zur Höhe des vorderen nachgezogen, gleich darauf greift der andere wieder weiter. 
Bei diesem „Laufen” bleibt meist ein Stück weit derselbe Fuß vorne, bis ein Wechsel 
eintritt. Es handelt sich nicht um eine gleichmäßige Fortbewegung, sondern sie erfolgt 
ruckartig, als ob die Vögel hüpfen würden. Wenn ein senkrechter Baumstamm auch nur 
wenig in eine schräge Lage übergeht, beginnt der Kleiber zu hüpfen. Dasselbe erfolgt, 
wenn der Kleiber auf dem Boden Nahrung oder Nistmaterial sucht; er bewegt sich dann 
stets hüpfend fort. 


Soziales Verhalten 


Sitta europaea ist ausgesprochen unsozial. Schon die frisch ausgeflogenen Jungvögel 
setzen sich tagsüber nicht gemeinsam an einen Ort, im Gegensatz zu allen anderen mir 
bekannten Kleiberarten. Bei Annäherung drohen sie sich mit aufgesperrtem Schnabel 
an. Wenn sie selbständig sind, bekämpfen sie sich, wenn sie einander treffen. Am 22. 
8. 1985 beobachtete ich vier selbständige Jungkleiber auf Obstbäumen in einer Anlage, 
in der Kleiber nicht brüten. Diese Jungkleiber flogen einzeln von Baum zu Baum. Als 
einer davon eine Beute bearbeitete, näherte sich ein anderer, worauf er heftig angegrif- 
fen wurde. Beide zerfetzten im Übersprung oder als umorientierte Bewegung unter den 
üblichen Erregungslauten Blätter. Plötzlich faßten sie sich, wobei einer den Angstschrei 
ausstieß; beide wirbelten herab und trennten sich knapp über dem Erdboden. Noch 
während dieses Kampfes erschienen zwei weitere Jungkleiber und beteiligten sich am 
Geschrei. Möglicherweise hatte meine Anwesenheit die Kleiber veranlaßt, sich loszulas- 
sen; die Kämpfe gingen noch minutenlang weiter. 


Dieses Ereignis ist typisch für S. europaea, der gegenüber Artgenossen — mit Aus- 
nahme des Paarpartners und streunender Jungvögel während einer kurzen Zeit im Som- 
mer und Herbst — stets aggressiv vorgeht, ebenso gegen andere Arten, was sich vor 
allem an Futterplätzen zeigt. 


Revierverhalten 


Das Revier und seine Bedeutung: Von den verschiedenen Theorien über 
die Bedeutung und die Funktionen des Reviers treffen die meisten für den Kleiber zu 
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(z. B. Mayr 1935, Nice 1941, Armstrong 1947). Es dient fast regelmäßig der Paarbil- 
dung, die Bruthöhle befindet sich im Revier, und die Nahrungssuche ist auf dieses 
Gebiet beschrankt. Die Begattung findet stets innerhalb des Reviers statt. Nur wenn 
keine geeignete Bruthöhle zur Verfügung steht, kann die Paarbildung auch in einem 
neutralen Gebiet stattfinden. Das Paar geht dann gemeinsam auf die Suche nach einem 
Revier mit Bruthöhle. 


Eine Nistgelegenheit gehört zu den wichtigsten Faktoren in einem Revier. Die Abhän- 
gigkeit der Siedlungsdichte vom Angebot an Bruthöhlen ist eindeutig. 


Geeignete Höhlen sind zwar beim Kleiber wesentlich häufiger als bei vielen anderen 
kleinen Höhlenbrüterarten, weil er nicht vom Vorhandensein eines schützenden kleinen 
Fluglochs abhängig ist, da er große Einfluglöcher selbst verengen kann. Dennoch haben 
die Kleiber häufig Schwierigkeiten, in unseren modernen Wirtschaftswäldern Bruthöh- 
len zu finden, vor allem infolge des Konkurrenzdrucks durch den Star. 


In dem optimalen Siedlungsgebiet des Kleibers, dem Naturschutzgebiet Favoritepark in 
Ludwigsburg, kannte ich in fünf Untersuchungsjahren keine Bruthöhle des Kleibers, 
deren Eingang nicht verengt werden mußte. Alle Höhlen waren auch für Stare geeignet. 
In solchen Fällen gab es in manchen, jedoch nicht in allen Jahren Auseinandersetzun- 
gen, wobei Stare noch nicht gehärtete Mauern des Kleibers täglich entfernten und die 
Kleiber ebenso täglich neu mauern mußten. Nun war die Witterung ausschlaggebend: 
Bei längeren Regengüssen war die Erde zum Verbauen geeigneter und die Aktivität der 
Kleiber besonders groß, die der Stare aber geringer, so daß sie nicht mehr in der Lage 
waren, die Mauerarbeit so weit zu beseitigen, daß sie den Eingang der Höhle wieder 
passieren konnten. 


Viele Kleiberhöhlen sind gegen Regen vollkommen geschützt, die Mauer bleibt das 
ganze Jahr über bestehen; darauf ist es möglicherweise zurückzuführen, daß Kleiber 
häufig die vorjährige Höhle benützen. Das vorjährige Nistmaterial wird dann weitge- 
hend entfernt, bevor das Eintragen neuen Materials beginnt. 


Neben der Bruthöhle ist das Nahrungsangebot für ein Revier von großer Bedeutung. 
Es handelt sich dabei nicht nur um das Futter für die Jungenaufzucht, sondern auch 
um die Ernährung im Winterhalbjahr. Ein Kleiberrevier bleibt das ganze Jahr über 
bestehen, wobei eine große Rolle das Sammeln von Vorräten in den Herbstmonaten 
spielt, das das Überleben im Winter erleichtert. 


Bei reichem Nahrungsangebot in Form von Samen im Herbst werden große Mengen 
davon versteckt. Die Verteidigung des Reviers gegenüber Artgenossen im Winterhalb- 
jahr schützt die gespeicherten Futtervorräte, die im ganzen Territorium verteilt sind. 


Reviergründung: Schon im Verlauf des Monats Juli, meist gegen Ende, erschei- 
nen junge Kleiber einzeln in den Randgebieten eines Reviers, meist in solchen Teilen, 
die vom Revierbesitzer nur selten aufgesucht werden. In dieser Zeit hört man manchmal 
schon Gesangsstrophen solcher jungen ©. Beim Zusammentreffen mit den Revierinha- 
bern beschränken sich alle Beteiligten meist auf lebhafte Rufe; eine ernsthafte Verteidi- 
gung der Reviere gegenüber solchen Eindringlingen habe ich im Juli nie bemerkt. Viel- 
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fach können sich schon in dieser Zeit junge @ einem o anschließen. Beim Zusammen- 
treffen mit den Revierbesitzern beteiligen sich dann die Q an dem Erregungsgeschrei. 


Etwa von Mitte August an, nach Beendigung der Mauser, beginnen die Revierbesitzer, 
junge Männchen oder junge Paare zu verfolgen und wieder in Randgebiete abzudrän- 
gen, wenn sie diese verlassen hatten. Andererseits verteidigen solche Jungvögel ihr 
Randgebiet auch schon gegenüber neu ankommenden Jungvögeln, greifen jedoch den 
Revierbesitzer, wenn er ihnen nahe kommt, nicht an. 


Etwa um Mitte September erhöht sich die Kampfbereitschaft der jungen ©’. Sie begin- 
nen plötzlich, weiter in das Revier einzudringen und sich gegenüber Angriffen der 
Revierbesitzer heftig zu verteidigen. Bei diesen oft täglich wiederholten Kämpfen betei- 
ligen sich auch die weiblichen Altvögel, sie können aktiv eingedrungene © angreifen 
und sogar mit ihnen verkrallt zu Boden fallen. Derartiges kommt vor allem vor, wenn 
mehrere Jungmännchen ein Revier von verschiedenen Seiten angreifen, wobei dann das 
revierbesitzende © und sein © Eindringlinge auf verschiedenen Seiten bekämpfen. 


Gegen Anfang Oktober läßt die Kampfbereitschaft allgemein nach. Gelegentlich kann 
ein Paar sein Revier wieder etwas vergrößern, aber die bestehenden Grenzen werden von 
nun an meist eingehalten, sofern die Paarpartner am Leben bleiben. Matthijsen (1986) 
hat mitgeteilt, daß sich außerhalb der Brutzeit öfters drei Kleiber als „Irio” zusammen- 
schlossen, wenn in einem Nachbarrevier ein Partner ausgefallen war. Solche Verhält- 
nisse dauerten 14—76 Tage. Diese Trios entsprechen nicht den „threesoms”, die Norris 
(1958) bei S. pygmaea festgestellt hat. 


Die Größe der Reviere ist stark von ihrer Qualität abhängig. Im Favoritepark waren sie 
zwischen 1 und 2 ha groß, im Tannenwald sind sie wesentlich größer; in einem relativ 
isolierten Gebiet von 9 ha brütete 1986 nur ein Paar, obwohl noch unbesetzte Nist- 
höhlen vorhanden waren. 


Über die Reviergröße in Waldgebieten Schwedens, unterteilt in Eichen-, Buchen- und 
Fichtenwald, vgl. Nilsson 1976. 


Reviergrenzen: Reviergrenzen werden häufig von natürlichen oder künstlichen 
Einschnitten gebildet, z. B. von Waldwegen oder von Stellen, wo die Bäume in größerem 
Abstand voneinander stehen. Ich kenne allerdings einen Fall, wo die Grenze mitten 
durch eine isolierte, weit ausladende Linde verlief. Hier sangen die Rivalen auf demsel- 
ben Baum, jeweils auf der Seite ihres Reviers. 


Die Reviergrenzen werden das ganze Jahr über von allen Partnern weitgehend eingehal- 
ten, ohne daß es immer wieder zu ernsthaften Auseinandersetzungen kommt. Ein- 
drucksvoll zeigt sich dies im Winter, wenn man in verschiedenen Revieren Futterplätze 
einrichtet: dort erscheinen im allgemeinen nur die Revierbesitzer, selbst dann, wenn im 
Nachbarrevier kein Futter angeboten wird. Dessen Besitzer versuchen erst gar nicht, an 
das Futter zu gelangen. Befindet sich allerdings eine Futterstelle auf neutralem Gebiet 
in der Nähe von Revieren, so können deren Inhaber abwechselnd dieses Angebot nut- 
zen, wobei sie sich jedoch stets ausweichen oder auch gegenseitig zu verjagen suchen. 


Die Verhältnisse im Tannenwald sind insofern verschieden von denen des Laubwaldes, 
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als hier infolge der viel diinneren Besiedlung durch Kleiber nur gelegentlich eine feste 
Grenze besteht. In solchen Fällen verläuft diese vielfach entlang von Jungholzflächen, 
die nur selten überflogen werden. 


Auffallend war im Schwarzwald, daß manche Paare nicht immer gemeinsam Nahrung 
suchten, wie das in dichtbesiedelten Laubwäldern mit starken Reviergrenzen der Fall ist; 
an Futterplätzen konnte einmal der eine, dann der andere Partner erscheinen. Die Paar- 
bindung scheint also vor allem von der Revierdichte abzuhängen. In Revieren ohne 
genaue Grenzen ist mir mehrmals aufgefallen — im Schwarzwald wie im Zedernwald 
des Rif in Marokko —, daß singende Kleiber, wenn ich ihren Gesang imitierte, nicht 
verteidigungsbereit herbeikamen, sondern sich entfernten; offenbar hatten sie sich in 
einem Gebiet aufgehalten, das sie nicht als Revier verteidigten, wo sich also ein Kampf 
nicht „lohnte”. 


Entfernung zwischen den Bruthöhlen: Die Bruthöhlen befinden sich 
nach Möglichkeit nicht unmittelbar an der Reviergrenze. Sie waren im Favoritepark in 
Ludwigsburg etwa 50—100 m voneinander entfernt; in weniger dicht besiedelten Gebie- 
ten sind es meist mehrere hundert Meter. 


In einem Forstbezirk mit Laubwald war ein Gebiet von 1 ha Größe mit zahlreichen Nist- 
höhlen versehen worden. In der Umgebung bestand keine Brutmöglichkeit. In diesem 
Bereich waren drei Bruthöhlen vom Kleiber besetzt; der Abstand zwischen zweien 
betrug nur 27 m. Dies ist die größte Nähe, die ich je festgestellt habe. Es ist kaum zu 
bezweifeln, daß die Reviere dieser drei Kleiberpaare außerhalb dieses Gebiets vonein- 
ander getrennt waren. 


Verteidigen, Kämpfen und Drohen 


Verteidigung des Reviers: Der gegenseitige Gesang orientiert die Kleiber- 
männchen über den Aufenthaltsort des Nachbarn. Wenn der eine hört, daß sich der 
Nachbar den Reviergrenzen nähert, so fliegt er selbst auch dorthin. Die weitere Reak- 
tion hängt davon ab, ob es sich um einen bekannten Reviernachbarn handelt oder, was 
vor allem vor Beginn der Brutperiode immer wieder vorkommt, um einen Eindringling. 
Handelt es sich um einen solchen, so hört man von dem bedrohten Revierbesitzer den 
Kampfbereitschaftslaut, einen spezifischen, nicht sehr lauten, scharfen rollenden Laut 
wie ein Sirren (Abb. 12 h links). 


Wenn zwei Reviernachbarn an der Grenze nahe zusammentreffen, so beschränken sie 
sich vielfach auf Drohstellungen, und regelmäßig kommt es dann zu Handlungen 
„umorientierter Bewegung”: Die Erregung wird nicht am Gegner, sondern an anderen 
Objekten abreagiert; die Kleiber können z. B. heftig an einem morschen Holz hacken 
oder, was im Frühjahr nicht selten ist, aufbrechende Baumknospen zerfetzen. Zwei 
solcher Vögel, die ich beobachtete, saßen auf Kastanien und zerstörten die großen 
klebrigen Knospen dieser Bäume. 


Solche Auseinandersetzungen können minutenlang ohne Unterbrechung weitergehen. 
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Abb. 1: Aggressivverhalten von Sitta europaea kurz vor dem Angriff. 


Am Ende beobachtet man dann oft den Ubergang dieses Verhaltens in die normale 
Nahrungssuche, wobei dann auch Beute verzehrt wird. Einen solchen Verlauf der Aus- 
einandersetzungen findet man vor allem bei Paaren, die sich schon kennen und früher 
einmal ernstlich bekämpft haben. Da ein harmloser Kampfverlauf viel häufiger beob- 
achtet wird als ein wirklicher Beschädigungskampf, wurde vielfach angenommen, dies 
sei der übliche Verlauf von Kämpfen an der Reviergrenze. 


Kämpfen: Da Kleiberkämpfe zusätzlich fast immer mit großem Lärm verbunden 
sind, wird man häufig darauf aufmerksam und kann dann auch gelegentlich wirkliche 
Beschädigungskämpfe beobachten. 


Diese finden im Herbst oder vor Beginn der Brutzeit, vielfach schon an warmen 
Februartagen oder Anfang März, statt. Dabei suchen sich die Kleiber mit den Füßen 
zu fassen, und nicht selten fallen sie ineinander verkrallt auf den Boden herab, wo sie 
sich weiterhin mit Schnabelhieben bearbeiten. Ich vermute, daß bei ernsthaften Kämp- 
fen nicht selten auch wirkliche Beschädigungen oder Todesfälle auftreten, was in einem 
Fall Berndt & Dancker (1960) mitteilten. Dabei handelte es sich allerdings nicht um 
einen Kampf im Frühjahr; vielmehr wurde ein Jungvogel, der im Oktober in einem 
Vogelbad zu baden suchte, offenbar vom Revierbesitzer überrascht und getötet. Ich 
selbst konnte schon solche Kleiber, die sich vor mir ineinander verkrallt auf dem Boden 
wälzten, mit meinem Hut bedecken und fangen. 
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Nach derartigen Entscheidungen vermeiden die Nachbarn meist in den folgenden Tagen 
jede ernstliche Berührung; sie beschränken sich auf Lautäußerungen und Ersatzhand- 


lungen. 


Wenn fremde Kleiber, die noch kein Revier besitzen, in einem ihnen unbekannten 
Gebiet ankommen, so landen sie regelmäßig in den dünnen Zweigen der oberen Baum- 
regionen und lassen dort den üblichen Erregungsruf hören (Abb. 13). Auf diese Weise 
können sie erfahren, ob das Gebiet schon von einem Artgenossen besetzt ist. Erscheint 
ein Verteidiger dieses Reviers, so fliegt der neu Angekommene über die Baumkronen 
weg weiter und entgeht so einem möglichen Beschädigungskampf. 


Wenn man einen Kleiber zur Beringung gefangen hat und in einem anderen Revier flie- 
gen läßt, so versucht dieser stets sofort, nach oben zu fliegen, bevor er in sein Revier 
zurückkehrt. Dies geschieht natürlich nicht, wenn sein eigenes Revier in unmittelbarer 
Nachbarschaft liegt. Matthijsen & Dhondt (1983) stellten fest, daß nach der Beringung 
freigelassene Kleiber schweigend abflogen, wenn sie sich in einem fremden Revier 
befanden, während sie im eigenen Revier riefen. 


Drohstellungen: Eine harmlose Drohgeste des Kleibers besteht aus dem Öffnen 
des Schnabels. Sie kommt wohl nicht bei Revierkämpfen vor, sondern häufiger an einer 
Futterquelle, wenn überraschend ein anderer Vogel, meist einer anderen Art, in gefähr- 
licher Nähe auftaucht. Es handelt sich primär wohl stets um eine defensive Abwehr. 
Ich sah dieses Drohen mit offenem Schnabel vor allem bei Jungvögeln, aber auch am 
Futterplatz, wenn der Kleiber plötzlich anflog, der andere aber nicht floh. 


Abb. 2: Sitta europaea: Aggressive Stimmung, 
kenntlich an den gespreizten rotbraunen Flan- 
kenfedern. Zeichnung: C. Ziegler 


Eine wichtige Rolle spielen bei Sitta europaea die kastanienbraunen Federn, die sich an 
der Seite unter den Flügeln befinden. Bei einem angriffsbereiten © treten diese Federn 
auffallend hervor, während das übrige Gefieder glatt angelegt ist. Eine solche Stellung 
nimmt ein Kleiber ein, der sich überlegen fühlt. Wenn jedoch der Gegner nicht einge- 
schüchtert wird, sondern gleichfalls droht, so kann sich diese Gefiederhaltung rasch 
ändern. Erst jetzt spreizt der dann nicht mehr so sichere Kleiber die Schwanzfedern und 
fächert die Flügel. 
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Wenn dann die Auseinandersetzung mit diesen Drohgebärden einige Zeit unentschieden 
fortgesetzt wird, sieht man vielfach eine leichtere Drohstellung, indem die Flügel etwas 
gespreizt sowie gesenkt werden und der Schwanz hochgestellt wird. In dieser Stellung 
sind die beiden Kämpfer vielfach stumm, sie hüpfen nur umher und hacken, wie 
geschildert, auf irgendein geeignetes Objekt ein (Abb. 57). 


Diese Drohstellung mit hochgestelltem Schwanz hat ein wohl menschengeprägter Klei- 
ber mir gegenüber gezeigt, wenn ich mich dem Käfig näherte. Kam ich dann allerdings 
vollends ganz heran, änderte sich diese Stellung in eine gehemmte Drohung, die 
ich im Kleiberrevier nur sah, wenn das © sein 9 zur Bruthöhle zurückgetrieben hat. 
Das Drohen galt mir persönlich; meine Mitarbeiter wurden nicht angedroht. Als dieser 
Kleiber im Frühjahr in eine große Voliere gebracht worden war, empfing er mich stets 
mit Drohlauten. Näherte ich mich der Bruthohle, in der sein 9 brütete, so wendete er 
mir drohend seine Rückseite zu mit gespreiztem Schwanz und dem auf der mir zuge- 
wandten Seite tieferhängenden Flügel; auch der Schwanz wurde mit der Oberfläche in 
Richtung auf mich gedreht. Von hinten waren zusätzlich die rotbraunen Flankenfedern 
deutlich sichtbar. 


Imitierte ich in dieser Lage den Gesang durch Nachpfeifen, so sang er einen offenkun- 
digen Drohgesang, hoch aufgerichtet mit hängenden Flügeln. Akustisch konnte ich die- 
sen Gesang allerdings nicht von dem Reviergesang unterscheiden, nur die Stellung war 
anders. 


Sehr häufig spielen sich oft lang andauernde Nachzugsgefechte an Stellen ab, wo 
gleichzeitig mit diesen Bewegungen ein starkes Geräusch verbunden ist. Es werden 
gerne dürre Rindenstücke abgesprengt, so daß diese bei der Geschwindigkeit dieser 
Aktionen laut herabprasseln. Auch können die Kleiber in solchen Situationen Äste 
aktiv aufsuchen, auf denen noch dürres Laub hängt, das dann geräuschvoll abgerissen 
wird. Dabei hängen sie sich an dürre Zweige und selbst dürre Blätter an und zerreißen 
diese, so daß es laut erschallt. Ich wurde wiederholt auf rivalisierende Kleiber aufmerk- 
sam durch das auffallende Rascheln im Laub. Dies alles geschieht in nächster Nähe 
voneinander, in oft weniger als einem Meter Abstand. Manchmal fliegen auch die bei- 
den Kämpfer auf den Boden herab und schleudern dort liegendes Laub auf die Seite. 
Wenn solche Aktivitäten abwechseln mit echter Nahrungssuche, können sie stunden- 
lang andauern. 


Aufeinanderfolgende Stufen sinkender Kampferregung: 
Zwischen den echten Beschädigungskämpfen und der Flucht können folgende Phasen 
durchlaufen werden: 


— überlegener Angriff ohne Drohstellung, 

— gehemmter Angriff, unterbrochen von Drohstellungen, 

— gegenseitiges Drohen, 

— Drohen, unterbrochen von Ersatzhandlungen, 

— Ersatzhandlungen, die identisch sind mit leichtem Drohen, 
— Flucht. 


16 


Zeichen aller höheren Erregungsgrade ist das Fliigelzucken der Kleiber. Gleichzeitig mit 
dem Flügelzucken sind auch die braunen Flankenfedern dauernd hervorgekehrt, wäh- 
rend sie sonst oft überhaupt nicht sichtbar sind, so daß es, etwa im Winter, schwierig 
sein kann, die Geschlechter zu unterscheiden. 


Flügelzucken und diese braunen Flankenfedern sind öfters auch bei der Paarbildung zu 
sehen; manchmal werden die Flankenfedern durch das Flügelzucken wieder kurzfristig 
verdeckt. 


Beteiligung des @ ander Revierverteidigung: Kämpfende © wer- 
den fast immer von den 9 begleitet, und wenn sich die © ergreifen, können auch die 
Q eingreifen, so daß dann an Stellen, wo vorher nur zwei Vögel sichtbar waren, plötz- 
lich drei oder vier wild durcheinanderwirbeln. Dabei kommt es nicht selten zu Ver- 
wechslungen, wobei dann © irrtümlich ihre eigenen Q angreifen können. 


Bei den heftigen Revierkämpfen im Herbst oder im Frühjahr kann ein 9, wenn das 
Revier von zwei Seiten gleichzeitig bedrängt wird, allein gegen ein angreifendes Paar die 
Verteidigung übernehmen. 


Wenn der Nestbau im Gange oder schon beendet ist, gibt es auch nachbarliche Zusam- 
menstöße, die sich nicht auf die Reviergrenze beziehen, sondern eindeutig von einem 
© provoziert werden: Dieses fliegt plötzlich mitten in das Nachbarrevier, setzt sich in 
die äußersten Äste oder nähert sich gar der Bruthöhle Sobald der Revierinhaber 
erscheint, flüchtet es in sein Territorium zurück. Dessen 9 scheint zu erkennen, was 
das © plant, wenn es startet. Normalerweise folgt es dem o bei Ortsveränderungen, 
aber bei solchen Provokationsflügen bleibt es am Ort der Nahrungssuche. Nach der 
Rückkehr von einem solchen Flug sind Erregungsrufe von beiden Partnern zu hören. 
Dieses Larmen bei der Rückkehr des © hat mich immer an das bekannte Triumph- 
geschrei der Graugänse erinnert, das ertönt, wenn die männliche Gans nach der Ver- 
treibung eines Gegners zurückkehrt. 


Abhängigkeit der Kampfintensität vom Revier: Es gilt die Regel 
(Lorenz 1935, 1938, Tinbergen 1939, Diesselhorst 1949), daß die Verteidigung eines 
Reviers durch das © in der Mitte des Territoriums wesentlich stärker ist als in den 
Außenregionen. Bei den Kleibern habe ich jedoch niemals festgestellt, daß sie an den 
Grenzen des Reviers schwächer gekämpft hätten als in der Mitte. 


Als weitere Regel gilt, daß der Revierinhaber, da er „sich im Recht fühlt”, durch intensi- 
veres Kämpfen meist gegenüber Eindringlingen Sieger bleibt. Auch hier scheinen sich 
die Kleiber etwas anders zu verhalten: Wenn junge Paare oder © ein Revier zu erobern 
suchen, sei es im Herbst oder im Frühjahr, so wirken sie niemals gehemmt, sondern 
greifen den Revierbesitzer stets heftig an. In einer Reihe von Fällen haben solche von 
außen kommende Eindringlinge die Brutvögel des Vorjahres oder auch nur das © 
besiegt und das Revier übernommen (Beispiele vgl. Löhrl 1958). Solche verjagten o 
können dann in einer späteren Brutperiode nach dem Verschwinden eines Artgenossen 
dessen Revier kampflos übernehmen. Kämpfe wie auch natürliche Verluste führen zu 
vielfachem Wechsel der Revierbesitzer. Von 6 Brutpaaren, also 12 Kleibern, die 1954 im 
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Versuchsgebiet Favoritepark ansässig waren, wurden 1955 nur noch 6 Vögel nachgewie- 
sen: neben einem Paar, das noch dasselbe Revier bewohnte, noch 2 © und 2 9, die sich 
jeweils mit anderen Partnern verbunden hatten. 


Ähnliche Auseinandersetzungen mit Eindringlingen werden auch bei anderen Arten als 
„Ausnahmen” beschrieben (Lack 1946, Armstrong 1947, Löhrl 1949, Howard 1954 und 
nicht zuletzt Schüz i944, 1949 und Haas 1955). 


Möglicherweise sind solche Ereignisse beschränkt auf besonders optimale Reviere. 
Während bei meinen Untersuchungen im Favoritepark Kleiberpaare nie mehr als zwei 
Jahre hintereinander gemeinsam gebrütet haben, beobachteten Matthijsen & Dhondt 
(1983) in ihrem Gebiet nie eine Vertreibung von Revierbesitzern. Sie haben jedoch nicht 
täglich beobachtet und nicht vor Beginn der Brutzeit, wo die Kämpfe in meinem Gebiet 
besonders hartnäckig waren. Die Heftigkeit der Kämpfe im Favoritepark könnte neben 
dem geeigneten Habitat auch damit zusammenhängen, daß dieser Park — neben zwei 
kleineren Parks in der weiteren Umgebung — ein völlig isoliertes Brutgebiet darstellt. 
Die Umgebung besteht ausschließlich aus Gebäuden und Feldern, die intensiv bewirt- 
schaftet werden. Es besteht daher keine Verbindung mit irgend einem Waldgebiet, in das 
die Kleiber ausweichen könnten. 


Um festzustellen, ob junge Eindringlinge überlegen sind, fing ich einen mehrjährigen 
Revierbesitzer. Als sein @ nach mehreren Tagen ein neues, noch unberingtes © gefun- 
den hatte, ließ ich das alte o wieder fliegen. Es wurde sofort von dem neuen angegrif- 
fen und verjagt, doch nach einer Woche stellte ich fest, daß das alte © wieder Besitzer 
von Revier und @ geworden war. 


Ernährungsverhalten 


Tierische Nahrung: Insekten und Spinnen bilden die Hauptnahrung des Klei- 
bers im Jahresverlauf. Im Herbst und Winter spielen auch Samen eine große Rolle, falls 
solche vorhanden sind. Die Kleiber können jedoch auch ohne Samen überwintern, z. B. 
im Tannenwald in Jahren, in denen die Tannen keine Zapfen tragen; in solchen Fällen 
müssen sie sich auf tierische Nahrung beschränken. 


Kleiber sind nicht wählerisch. Sie erbeuten und verzehren nahezu alles, was sie bewälti- 
gen können. Größere Käfer werden im allgemeinen zerkleinert, indem sie in Spalten 
gesteckt und die Flügeldecken beseitigt werden. Eigenartigerweise geschieht dies nicht 
mit kleineren Käferarten, die ihre Jungen oft nur mit großer Mühe schlucken können 
(s. S. 38). 


In den ersten warmen Frühlingstagen, meist im Marz, stellen sich die Kleiber im Laub- 
wald regelmäßig auf fliegende Insekten um, die sie erfolgreich erbeuten können. Dabei 
beobachten sie den Luftraum vom Stamm oder einem Ast aus und flattern dann heraus, 
sobald sie etwas erblicken. Wenn Fluginsekten auf Ästen oder am Stamm gelandet sind, 
werden sie nicht selten so gewandt und rasch erhascht, daß sie nicht vorher starten kön- 
nen. Dabei ist auffallend — und wurde auch bei den Kleibern in der Voliere beobachtet 
—, daß sie imstande sind, laufenden Insekten den Weg abzuschneiden, indem sie sie 
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nicht verfolgen, sondern einen Umweg um den Stamm oder Ast herum machen und das 
vorher erblickte Insekt dann von vorne kommend überraschen. 


Sie können den Landeort eines fliegenden oder fallenden Insekts genau vorausbestim- 
men. In einer Voliere konnte ich dies häufig demonstrieren: Das Futtergefäß hing, um 
Mäuse fernzuhalten, an einem Draht auf halber Höhe der Voliere. Ließ ich nun von 
oben eine begehrte Nahrung in das Gefäß fallen, so eilte der Kleiber an die Stelle auf 
dem Boden, auf die das Objekt in Verlängerung der zunächst von ihm registrierten Fall- 
richtung hätten fallen müssen, und suchte dort eifrig herum; er bemerkte nicht, daß das 
Futter auf halbem Wege in das Gefäß gefallen war. 


War einem anderen Kleiber beim Bearbeiten eines größeren Insektes ein Teil abgebro- 
chen und auf den Boden gefallen, so hatte dieser wiederholt den einen Teil weiterver- 
arbeitet und verzehrt, begab sich dann auf den Boden und nahm den abgefallenen Teil 
auf, wobei er sich den Ort, wo dieser lag, gemerkt hatte. 


In der kälteren Jahreszeit suchen die Kleiber in erster Linie kletternd Insekten oder 
Spinnen, die sich in Spalten der Rinde verborgen haben. Mit ihrem langen Schnabel 
holen die Vögel solche Beutetiere heraus, notfalls sprengen sie auch ein Rindenstück 
ab. Sie ergreifen dabei mit dem Schnabel die Rinde und stemmen sie mit einem Ruck 
nach oben los. Ich habe bei Sitta europaea nie gesehen, daß sie etwa mit geschlossenem 
Schnabel ein Rindenstück mit dem Oberschnabel abgesprengt hätten, im Gegensatz zu 
anderen Kleiberarten. 


Sitta europaea ist nicht imstande, bei der Nahrungssuche an stärkeren Ästen auf der 
Unter seite zu klettern. Dies scheint offenbar nur den kleineren Kleiberarten möglich 
zu sein. Die Nahrungssuche auf solchen Ästen erfolgt so, daß die Kleiber auf der Ober- 
seite entlanggehen und alternierend mal rechts, mal links unter den Ast zu blicken 
suchen. Dieser dauernde Wechsel von einer Seite zur anderen wird nur unterbrochen, 
wenn sich dem Vogel ein Hindernis, etwa ein weiterer Ast, in den Weg stellt. Es ist wahr- 
scheinlich, daß sich besonders an Regentagen viele Insekten auf der Unterseite der Äste 
zu schützen suchen. Ob der Kleiber bei dieser Methode alle unten sitzenden Insekten 
erreichen kann, ist jedoch zweifelhaft und hängt von der Stärke der Äste ab. 


Wenn die Bäume frische Triebe gebildet haben, die vor allem bei Eichen oft reichlich 
Raupen, vor allem von Tortrix viridana, beherbergen, so können sich die Kleiber in der 
Methode der Nahrungssuche völlig umstellen. In dieser Zeit haben sie ohnehin meist 
Junge, und sie fliegen dann, wenn sie die Bruthöhle nach einer Fütterung verlassen 
haben, sofort wieder hinauf an die dünnen Äste, vielfach in der Wipfelregion, und flat- 
tern wie Meisen von einem solchen Ästchen zum anderen, wobei sie die Raupen auf- 
sammeln. 


Der Bruterfolg der Kleiber hängt in manchen Jahren sehr wahrscheinlich davon ab, ob 
das Schlüpfen der Jungen synchronisiert ist mit dem Auftreten der Raupen. Dies ist 
gelegentlich nicht der Fall, wenn während der Bebrütung der Eier ein Kälterückschlag 
den Austrieb der Bäume verlangsamt. 


Gelegentlich nehmen Kleiber auch Insekten, vor allem aber Spinnen, vom Boden auf. 
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An sonnenbeschienenen Plätzen bewegen sich an warmen Tagen im Frühjahr vielfach 
zahlreiche Spinnen auf dem gefallenen Laub. Die Kleiber hängen sich dann niedrig am 
Baumstamm an und betrachten von dort aus den Boden, und wenn sie eine Beute 
erblicken, fliegen sie rasch hinunter und ergreifen sie, fliegen zum Stamm zurück und 
zerkleinern sie, falls nötig, in einem Spalt. 


Unter den Insekten-Imagines werden Käfer von den Kleibern sehr wahrscheinlich 
bevorzugt. Jungvögel im Käfig haben die Mehlkäfer, Tenebrio molitor, deren Larven- 
stadium, den sog. „Mehlwürmern”, vorgezogen. 


Im Magen von sechs achttägigen Jungen, Opfern einer Schlechtwetterperiode, fanden 
sich außer den Uberresten vieler Käfer 21 kleine Steinchen in der Größe von 1 mm bis 
zum größten mit 4,5 x 3 x 2 mm. 


Pflanzliche Nahrung: Im Spätsommer merken die Kleiber sehr rasch, auf 
welchen Bäumen Samen geerntet werden können. Im Herbst plündern sie manchmal 
Haselnußbüsche und verstecken zahlreiche Nüsse an allen möglichen Plätzen, was 
ihnen den englischen Namen Nuthatch eingetragen hat. Sie sind jedoch nicht imstande, 
manche der in Gärten angepflanzten großen Haselnuß-Sorten zu ernten bzw. deren 
Nüsse zu öffnen. 


Bevorzugt werden in den Herbstmonaten neben Sonnenblumenkernen, die sie in man- 
chen Gärten finden, auch Bucheckern. Diese werden nicht nur am Baum geerntet und 
dann weggetragen und bearbeitet, sondern auch, wenn sie ausgefallen sind, auf dem 
Boden. Nach der Methode der Drosseln suchen die Kleiber solche Bucheckern, indem 
sie das dürre Laub durch Wischbewegungen beseitigen und wegschleudern. 


Weniger beliebt sind Eicheln und Ahornsamen. Die Samen der Hainbuche können die 
Kleiber erst öffnen, wenn sie im Frühjahr zu quellen und zu keimen beginnen. Die 
Kleiber sammeln dann diese Samen vor allem auf dem Boden, gelegentlich jedoch auch 
am Baum. 


Wenn sich im Frühjahr die Zapfen der Fichten öffnen, so entdecken das die Kleiber sehr 
rasch, vielleicht indem sie andere Arten, etwa Parus ater, bei der Samenernte beobach- 
ten. Sie fliegen dann in die Gipfelregion, hängen sich an die Zapfen und holen den 
Samen heraus. Ihre große Lernfähigkeit beweisen die Kleiber in manchen Jahren, indem 
sie keimende Eicheln ausgraben. Auch wenn von den Keimblättern von außen nichts 
erkennbar ist, beseitigen sie am Fuß des Keimlings die Erde, bis sie zu den Keimblättern 
vordringen und diese wegtragen können. Dieselbe Methode hat Bossema (1979) vom 
Eichelhäher beschrieben. 


Bearbeiten der Nahrung: Das Bearbeiten und Zerkleinern oder Öffnen der 
Samen geschieht stets so, daß diese von oben in einen Rindenspalt gesteckt werden, 
worauf der Kleiber nach unten hängend mit wuchtigen Schlägen die Schalen sprengt; 
dabei schiebt der Vogel das Nahrungsstück von sich weg nach vorne in die Vertiefung. 
Sind keine geeigneten Spalten vorhanden, etwa an glattrindigen Bäumen, so suchen 
Kleiber horizontal verlaufende Äste auf und bearbeiten dort die Nahrung. Man sieht 
Kleiber kaum jemals mit dem Kopf nach oben bei der Nahrungsbearbeitung, also nach 
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Art der Spechte, hämmern. Ein Hämmern in aufrechter Lage sah ich nur beim Mauern 
an der Bruthöhle, wo manchmal eine andere Methode gar nicht möglich ist. 


Beim Bearbeiten eines harten Samens schlägt der Kleiber nicht immer in gleichbleiben- 
der Haltung darauf, sondern wählt verschiedene Winkel, indem er den Kopf einmal 
nach rechts, dann wieder nach links neigt. Die Schalen der Samen bleiben stets stecken; 
meist nimmt der Kleiber den Kern heraus und zerkleinert ihn an einem neuen Platz. 


Beim Hämmern wird nicht nur der Kopf bewegt, sondern der ganze Körper wird hoch 
aufgerichtet, und beim Schlag sind auch die Flügel für einen Moment geöffnet. Dies 
ist möglicherweise eine Reflexbewegung, die in Gang kommt, wenn der Körper sehr 
rasch nach unten bewegt wird, also eine Art automatische Bremse. Hält man irgend 
einen Singvogel an den Beinen unmittelbar am Körper fest und bewegt die Hand mit 
dem Vogel sehr rasch nach unten, so öffnet jeder Vogel reflexartig die Flügel. 


Vorratssammeln und Verstecken: Schon wenige Wochen nach dem Aus- 
fliegen begannen junge Kleiber in der Voliere und im Käfig, Nahrungsteile zu ver- 
stecken. Mehlwürmer steckten sie in eine Spalte und klopften sie fest, indem sie den 
Kopf zertrümmerten. In der Voliere wurden vom Sommer an auch Sämereien versteckt, 
z. B. Sonnenblumenkerne. Wenn sie solche Versteckplätze bei der täglichen Suche nach 
Nahrung wieder entdeckten, so nahmen sie regelmäßig diese Teile wieder heraus und 
versteckten sie erneut an einem anderen Ort. Dasselbe taten Kleiber auch im Freien, 
wenn sie etwa einen Sonnenblumensamen entdeckten. 


Nach Beendigung der Mauser, etwa von Ende August an, nahm die Aktivität der Klei- 
ber im Revier deutlich zu, wenn sie Sonnenblumensamen erhielten. Sie haben dann 
nicht nur periodisch eine Weile versteckt und dann wieder Pausen eingelegt, sondern 
ihre Aktitivät war nur noch um Minuten unterbrochen. 


Zur Prüfung des Versteckverhaltens eigneten sich Sonnenblumensamen besonders gut, 
von denen die Kleiber meist zwei gleichzeitig aufgenommen haben, manchmal auch nur 
einen, je nachdem in welcher Lage sie im Schnabel gehalten werden konnten. Ein © 
nahm bei 10 Sammelflügen 8mal 2 oder 3 Sonnenblumensamen mit. Haben wir Hanf- 
samen geboten, so nahmen die Kleiber meist drei oder vier gereiht in den Schnabel. 


Uber die Aktivität im Laufe des Tages und der Jahreszeit vgl. Löhrl (1958: 200 f.). Wenn 
man berücksichtigt, daß ein Kleiberpaar an einem Tag durchschnittlich über 900mal 
den Futterplatz aufsucht und meistens zwei oder gar mehr Samen mitnimmt, so ergeben 
sich daraus so viele Einzelverstecke pro Tag, daß man ausschließen kann, daß sich die 
Vögel die einzelnen Versteckorte merken können. 


Die Objekte werden im Revier versteckt, wobei die Vögel immer wieder nach anderen 
Richtungen wegfliegen. Das Brutpaar verhält sich dabei meist so, daß die beiden Part- 
ner nicht getrennt werden. Sie fliegen meist in dieselbe Richtung ab, und auch die Akti- 
vität ist bei den Paarpartnern ähnlich. 


Haben die Kleiber mehrere Samenkörner in den Schnabel genommen, so werden diese 
nicht zusammen in einem Versteck untergebracht, sondern vorher auf einem Zwischen- 
lager abgelegt, alle Samen an einem möglichst horizontalen Platz, von dem sie nicht 
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hinunterfallen können, oder in einem Spalt. Anschließend wird einer der Samen in der 
Schnabelspitze meist kletternd, manchmal auch fliegend zu einem Rindenspalt 
gebracht oder auch einem anderen Versteck und dort abgelegt, mit Schnabelhieben fest- 
geklemmt und daraufhin mit einem möglichst vom gleichen Sitzplatz aus erreichbaren 
Objekt, etwa Moos, Flechten oder einem Rindenstückchen, bedeckt, wobei auch diese 
Bedeckung festgeklopft wird. Das Bedecken unterbleibt jedoch, wenn kein erreichbares 
Material an Ort und Stelle vorhanden ist. Nie habe ich gesehen, daß ein Kleiber etwa 
an entfernter Stelle Bedeckmaterial geholt und dann fliegend zum Versteck gebracht 
hätte. Wird der Samen etwa unter Moos oder weicher Rinde versteckt, so biegt der Klei- 
ber anschließend von diesem Material einiges über den Samen und bedeckt ihn auf 
diese Weise. Ist dies geschehen, so fliegt er wieder zu dem Zwischenlager und holt einen 
weiteren Samen, den er in gleicher Weise, aber an einem anderen Platz, versteckt. Ist 
es der letzte am Ablageplatz, so kehrt der Kleiber nicht mehr dorthin zurück. 


Das Bedecken versteckter Nahrung ist zweifellos angeboren. Bei einem Jungvogel, den 
ich handaufgezogen hatte, beobachtete ich im Herbst eine Leerlaufhandlung: Der Vogel 
hatte in einem dürren Ast ohne Rinde, also mit glatter Oberfläche, Nahrung in einem 
Spalt versteckt. Anschließend klopfte er neben dem Versteck auf die glatte Oberfläche, 
so als ob er ein Stück Rinde loshämmern wollte, ging dann mit geschlossenem Schnabel 
zum Versteck und berührte den verdeckten Samen. Anschließend wiederholte sich das- 
selbe auf der anderen Seite des Verstecks. Ich sah diesen Vorgang aus etwa 30 cm Ent- 
fernung und bin sicher, daß der Vogel nichts im Schnabel hatte. Dasselbe Verhalten sah 
ich in der Folge mehrmals unter gleichen Bedingungen. 


Dieses symbolische Bedecken erfolgte aber nicht immer, wenn der Vogel etwas im glat- 
ten Holz versteckt hatte; auch wenn es bei einem Versteck geeignetes Material gab, hat 
der Vogel manchmal völlig auf das Bedecken verzichtet. 


Standen einige Tage lang keine Samen bei Kleibern in der Voliere oder im Käfig zur 
Verfügung, haben sie stets Ersatzobjekte, z. B. Holzstückchen oder Steinchen, versteckt 
und oft auch bedeckt. 


Die biologische Bedeutung des Sammelns: Wir haben ein isoliertes 
Kleiberpaar in einem für den Publikumsverkehr gesperrten Teil des Favoriteparks meh- 
rere Tage lang den ganzen Tag über mit Sonnenblumenkernen versorgt, dann die Fütte- 
rung beendet. Nach mehr als vier Wochen wurde das Paar bei der Nahrungssuche beob- 
achtet und dabei festgestellt, daß die Kleiber wiederholt Sonnenblumenkerne gefunden 
und verzehrt haben. Das Verstecken dient also — im Gegensatz zur Ansicht von Smith 
& Reichman (1984) — beim Kleiber nicht nur als Vorrat für Tage, sondern mindestens 
für Wochen. 


Im allgemeinen befinden sich die Versteckplätze hinter abstehender Rinde oder in Rin- 
denspalten. Moreno et al. (1981) haben die Verstecke von Kleibern untersucht, ein- 
schließlich der Entfernung von den Futtertischen und individueller Unterschiede. Die 
Kleiber der schwedischen Unterart S. e. europaea entnahmen — im Gegensatz zu unse- 
rer Sitta e. caesia — meist (zu 94 %) nur einzelne Samen und versteckten diese 
bevorzugt in der Borke von Eichen. 


22 


Im Hochgebirge ermöglichen die Samen der Zirbelkiefer Pinus cembra das Überleben 
der Art, und in dieser höchsten Zone war die Siedlungsdichte in unseren Nisthöhlen 
deutlich größer als in dem tiefer gelegenen Fichtenwald. In gleicher Weise sind die Klei- 
ber in Sibirien nach Johansen (1944) abhängig von einer mit Pinus cembra nahe ver- 
wandten Kiefernart. 


Das Verstecken von Samen durch Kleiber ist möglicherweise auf Arten beschränkt, 
deren Brutgebiete in der nördlichen Hemisphäre bzw. in höheren Lagen der Gebirge 
liegen. Es handelt sich also um Vögel, die einen Vorrat für kalte Wintermonate benöti- 
gen und in dieser Zeit vielfach auf pflanzliche Nahrung angewiesen sind. 


Tagesaktivität 


Auch von den Kleibern kann man in Vogelbüchern lesen, sie seien unermüdlich aktiv. 
Dies ist jedoch nur mit Einschränkungen der Fall. Natürlich sieht man die Vögel in 
erster Linie dann, wenn sie aktiv sind; viel weniger bemerkt man, daß sie regelmäßig 
Ruhepausen einlegen, in denen sie nicht etwa nur weniger aktiv sind, sondern in denen 
sie völlig still sitzen, ohne sich zu bewegen. Dies habe ich bei einer Reihe von Kleiberar- 
ten festgestellt. Auch in der Voliere hat sich dies gezeigt. Nach minutenlangem Stillsit- 
zen mit eingezogenem Kopf fangen sie dann an, langsam munter zu werden, die Flügel 
zu strecken, und dann geht die Aktivität weiter. Solche Phasen gibt es zu allen Tages- 
zeiten. 


Brutverhalten 


Das „Zeigen”: Die strenge Gebundenheit des Kleibers an die Grenzen eines 
Reviers macht es wahrscheinlich, daß diesen Vögeln innerhalb dieses Gebiets alle 
Baumhohlen bekannt sind. Dazu kommt, daß sie auch in Höhlen nächtigen, zumindest 
im Winterhalbjahr. Schlafhöhlen müssen allerdings nicht identisch sein mit potentiellen 
Bruthöhlen, vielmehr können Kleiber in Höhlen schlafen, die niemals als Bruthöhlen 
in Frage kommen. 


Das Interesse an möglichen Bruthöhlen und deren Untersuchung beginnen in günstigen 
Lagen regelmäßig schon an warmen Februartagen, sonst im Lauf des März. Bei einer 
solchen Untersuchung der Höhlen können beide Partner eines Brutpaares verschiedene 
Höhlen aufsuchen und sich anhängen, teilweise auch ein Stück einschlüpfen. Vor allem 
bei noch nicht fest verpaarten Kleibern kann ein Zeigevorgang durch das © erfolgen. 
Dieses „Zeigen” spielt sich erst ab, wenn ein Q in der Nähe sichtbar ist. Unverpaarte 
Q streifen durch die verschiedenen Reviere, und nicht verpaarte © beginnen daraufhin 
mit dem Zeigevorgang. Es handelt sich dabei nicht um eine spezifische Verhaltensweise, 
sondern mehr um ein auffallendes Bearbeiten der Höhle, z. B. Entfernen von Holzüber- 
resten oder Bestandteilen eines früheren Nestes. Dabei schlüpfen diese © vielfach zur 
Hälfte aus der Höhle, und jedes Auswerfen von Material wird mit Blicken auf das 9 
begleitet. Sobald dieses nicht mehr sichtbar ist, pflegen die o ihr Zeigeverhalten zu 
beenden, um sofort wieder zu beginnen, wenn das Q erneut erscheint. 


Erst ganz allmählich nähern sich solche 9 dann, oft im Lauf mehrerer Stunden, der 
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betreffenden Höhle und sehen zunächst von außen hinein, worauf das © dann im Inne- 
ren verschwindet. 


Eine schwächere Form des symbolischen „Zeigens” sah ich bei einem Paar, dessen 9 
als erste Baumaßnahme Holzstückchen in eine Schwarzspechthöhle eintrug. Wenn die- 
ses @ sich näherte, flog das © voraus und hängte sich an den oberen Rand der Höhle 
an. Das Q schlüpfte erst ein, wenn das © weggeflogen war. 


Bei den meisten Paaren, die schon den Winter über zusammenlebten oder schon einmal 
gemeinsam gebrütet haben, war ein Zeigevorgang höchstens am frühen Morgen zu 
beobachten. 


Auswahl der Bruthöhle: Da unseren mitteleuropäischen Kleibern fast nir- 
gendwo mehr Naturwälder mit altem Baumbestand und ausreichend geeigneten Natur- 
höhlen zur Verfügung stehen, müssen sie sich seit vielen Jahrzehnten mit Kunsthdhlen 
begnügen, die laufend verändert und verbessert worden sind und inzwischen die fehlen- 
den Baumhöhlen an vielen Orten weitgehend ersetzen. Die Kleiber beziehen diese Höh- 
len überall gerne. Wie schon eingangs erwähnt, nutzte ich seit etwa 1950 dieses Angebot 
an Kunsthöhlen, um die wirklichen Bevorzugungen und Ablehnungen von Höhlenty- 
pen durch den Kleiber zu studieren (Löhrl 1977). 


Hier die Untersuchungsergebnisse in Kurzfassung: 


1. Tiefe der Bruthöhle 

Zwei Höhlen, wie sie normalerweise zur Ansiedlung von Meisen in Europa verwendet 
werden, unterschieden sich in der Tiefe, gerechnet vom unteren Rand des Fluglochs aus. 
Bei der normalen Meisenhöhle beträgt dieser Abstand 14 cm. Die zur Wahl gebotene 
Höhle war 19 cm tief. Während die Kohlmeise, Parus major, bei solchen Versuchen die 
tiefere Höhle bevorzugte, war dies beim Kleiber nicht der Fall. Innerhalb von 4 Jahren 
(1967—1970) waren diese Zweiergruppen 14mal vom Kleiber besetzt, wobei zum Zeit- 
punkt der Kontrolle die jeweils andere, nicht ausgewählte Höhle noch leer war. Die Klei- 
ber nisteten Ilmal in der Normalhöhle, 3mal in der tiefen Höhle. 


2. Weite des Innenraums (Brutraums) der Höhle 

Für dieses Freilandexperiment wurden drei Höhlen zur Auswahl angeboten. Die Innen- 
weite dieser Höhlen betrug 11,5 cm (normale Meisenhöhle), 14 cm (Starhöhle) und 
20 cm (Höhle für Eulen) im Durchmesser. Alle diese Höhlen hatten ein Flugloch von 
32 mm Durchmesser und eine Tiefe von 14 cm. Im Verlauf von 4 Jahren (1964—1967) 
brüteten in einem günstigen Habitat 23 Kleiberpaare. Sämtliche nisteten in der großen 
Höhle mit 20 cm Durchmesser, kein einziges Paar wählte die anderen Höhlen. 


In Holland haben v. Balen et al. (1982) Baumhöhlen mit Kleiberbruten untersucht und 
vermessen. Die Bruträume von 12 Höhlen hatten einen durchschnittlichen Durchmesser 
von 16,2 cm (= 212 cm?), Minimum 10, Maximum 24 cm. 


Wie stark das Bestreben eines Kleibers sein kann, eine Höhle mit möglichst weitem 
Innenraum zu beziehen, erfuhren wir zufällig bei dem Versuch, welcher der Untersu- 
chung des entsprechenden Effekts bei der Kohlmeise galt. Da Kleiber den Nestbau 
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regelmäßig früher beginnen als die Kohlmeisen, haben wir mit dem Aufhängen der grö- 
ßeren Höhle an manchen Orten gewartet, bis die Kleiber dieses Reviers mit dem Nest- 
bau begonnen hatten. In einer normalen Meisenhöhle war das Nest des Kleibers weitge- 
hend vollendet; wir haben daraufhin in etwa 30 m Entfernung die Höhle mit größeren 
Innenmaßen für den Meisenversuch befestigt. Bei der folgenden Kontrolle eine Woche 
später zeigte es sich, daß das Kleiberpaar die erste Höhle samt Nest aufgegeben und 
inzwischen in der geräumigeren Höhle schon den Nestbau beendet hatte. Die Kleiber 
müssen also den Brutraum der bisherigen Nisthöhle in seinen Maßen mit der noch 
leeren neuen Höhle verglichen und erkannt haben, daß jene mit 14 cm (statt 11,5 cm) 
Durchmesser ihren Ansprüchen mehr entsprach. 


Allerdings ist in der Großhöhle beim Transport des Materials für das Nest mehr Energie 
nötig als in kleineren Meisenhöhlen. Dies scheint sich jedoch zu lohnen durch die ver- 
starkte Isolation und damit geringere Nestlingsmortalität (Löhrl 1987 a). 


Kleiber bewohnen in freier Natur häufig Höhlen mit großem Eingang, den sie dann mit 
Erde einengen: Damit machen sie Bruthöhlen bewohnbar, die andere Arten wegen der 
Gefährdung durch Konkurrenten oder Nesträuber meiden. 


3. Weite des Fluglochs 

In einer weiteren Versuchsreihe wurden je zwei Höhlen mit dem großen Innenraum, 
jedoch mit einem Flugloch von 32 mm und von 60 mm Durchmesser, zur Auswahl 
angeboten. Damit sollte geklärt werden, ob die Motivation zum Vermauern eines gro- 
Ben Eingangs so stark ist, daß der mehr Arbeit erfordernde, größere Höhleneingang 
bevorzugt würde. 


In einer Versuchszeit von 9 Jahren brüteten 30 Kleiberpaare in jeweils einer der beiden 
Höhlen. Ausgewählt wurde 29mal die Höhle mit engem Flugloch, nur Imal die Höhle 
mit weitem Flugloch. Daraus geht hervor, daß die Kleiber tatsächlich die Höhle, die den 
geringsten Energieaufwand erfordert, bevorzugen und auf das Mauern fast völlig ver- 
zichten können. Der Energieverbrauch für die Mauer kann sich nur in der Sicherheit 
gegenüber Höhlenkonkurrenten und Nesträubern auswirken und hat keine unmittelba- 
ren Folgen für den Brutverlauf. Nach v. Balen et al. (1982) betrug der Durchmesser des 
Flugloches von 10 Naturhöhlen im Durchschnitt 5,5 cm (Min. 4,0, Max. 8,0). 


4. Bevorzugte Höhe der Höhle über dem Erdboden 

Was die Höhe über dem Boden angeht, so werden hochgelegene Höhlen bevorzugt, 
wenn ein größeres Angebot an alten Bäumen besteht. In der Literatur wird aber auch 
von Höhlen im Boden berichtet, und zwar zwischen Wurzeln am Fuß eines Baumes. 
Ein ähnlicher Notbehelf dürfte auch die Auswahl von Öffnungen in Felswänden oder 
in Steinmauern darstellen. 


Bei der Höhlensuche tritt wohl, wenn sich längere Zeit keine geeignete Bruthöhle finden 
läßt, eine Schwellenerniedrigung ein zugunsten von ungünstigen Lagen bzw. Höhlen. 
Eine Brut in solchen Höhlen ist wohl für die Vermehrung des Kleibers trotz des Risikos 
für Altvögel und Brut noch besser als ein völliger Brutverzicht. 


Läßt sich unter natürlichen Bedingungen eine Auswahl erkennen? Zur Überprüfung 
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dieser Frage habe ich mit Hilfe eines forstlichen Baumhohenmessers die mir bekannten 
natürlichen Kleiberbruthöhlen im Naturschutzgebiet Favoritepark mit ca. 250—300jah- 
rigen Eichen, einigen alten Buchen und Linden vom Boden aus ermittelt. Dort wurden 
diese Höhlen mehrere Jahre lang unter Kontrolle gehalten. Es gab solche, die alljährlich 
vom Kleiber besetzt waren, jedoch auch andere, in denen Kleiber nur einmal brüteten. 


Von 12 Höhlen waren 7 nur einmal besetzt, 
3 zweimal, 
1 fünfmal, 
1 zwölfmal besetzt. 


Die durchschnittliche Höhe der Höhlen von 30 Bruten betrug 11,14 m; die tiefste Höhle 
hing 1,90 m über dem Boden, die höchste 14,40 m. 


Eine entsprechende Feststellung der Höhe natürlicher Kleiberhöhlen in Holland durch 
van Balen et al. (1982) ergab eine durchschnittliche Höhe besetzter Höhlen von 4,7 m 
(Minimum 2,3, Maximum 7,2). Es handelte sich vor allem um alte Bäume entlang von 
Straßen, deren meiste Höhlen nur 2—3 m hoch waren. Über die Höhenverteilung von 
Natur-Bruthöhlen in zwei Versuchsgebieten Schwedens vgl. Nilsson 1984. 


Entsprechend den Auswahlversuchen mit verschiedenen Höhlentypen wurden auch 
Freilandexperimente durchgeführt, um die bevorzugte Höhe der Nisthöhle über dem 
Boden zu ermitteln. Es ergab sich eine klare Bevorzugung der hoch gelegenen Höhlen 
(Löhrl 1987b). 


Reinigen der Bruthöhle: Als erstes Anzeichen der beginnenden Nestbau- 
Zeit warfen 9 Bestandteile aus einer Höhle nach außen. Im Gegensatz zu den „zeigen- 
den” o kamen sie meist nicht weit aus dem Flugloch heraus, sondern häufig erkannte 
man nur den Schnabel mit dem Material, das dann durch eine Schüttelbewegung weg- 
geworfen wurde. Dies erfolgte z. B. in 2 Minuten 34mal. Eine solche Bearbeitung einer 
potentiellen Bruthöhle bedeutet noch nicht, daß die Auswahl bereits getroffen wäre. Ich 
beobachtete wiederholt 9, die an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen jeweils eine 
andere Höhle reinigten. 


In einer Übergangsphase konnte sich das Reinigen mit den ersten Nestbauhandlungen 
derart überlappen, daß der Vogel gelegentlich Holzstückchen eintrug, diese aber einige 
Zeit später wieder hinauswarf. In den meisten beobachteten Fällen handelte es sich 
dabei um die spätere Bruthöhle. 


Aushacken: Beim Beobachten dieser Tätigkeit ergab sich die Frage, ob Kleiber 
noch die Fähigkeit haben, in morschem Holz Höhlen selbst herzustellen oder wenig- 
stens kleine Hohlräume zu erweitern. Um dies zu klären, füllte ich eine große Holz- 
beton-Höhle mit 20 cm Durchmesser mit einer angefeuchteten Mischung aus Sägemehl 
und Mehl, die anschließend trocknete und hart wurde. Ein kleines Stück von 5 cm 
Breite und etwa 17 cm Länge ermöglichte das Einschlüpfen, war aber zum Brüten zu 
eng. Tatsächlich haben Kleiber diesen Raum vergrößert und den größten Teil des Mate- 
rials entfernt, so daß anzunehmen ist, daß diese Kleiber auch im Freien Höhlen im 
morschen Holz zu einer Bruthöhle erweitern können (Löhrl 1982). 


4 
a a , + Abb. 3: Kleibermauer mit Einflug an einer gro- 
4.2. Ben Baumhöhle. 


Das Mauern: Eine Eigenschaft wird in der gesamten Literatur erwähnt, wenn Sitta 
europaea behandelt wird: die Verhaltensweise, große Eingänge ausgewählter Bruthöh- 
len mit nassem Lehm einzuengen, bis nur noch der Vogel selbst durchschlüpfen kann. 


Das Mauern beginnt im allgemeinen noch vor dem Nestbau, jedoch nach der Reinigung 
der Bruthöhle. Vor Anfang der Mauerarbeit begannen einige Kleiber- 9, im Boden zu 
hacken und Erde mit dem Schnabel zu ergreifen. Sie ließen jedoch die Erde wieder 
fallen und zeigten, daß zunächst noch eine Abneigung gegen das Beschmutzen des 
Schnabels bestand, indem sie ihn gründlich durch Hin- und Herwischen zu reinigen ver- 
suchten. Diese Tätigkeit konnte einige Tage andauern. 


Meist in Verbindung mit wärmerem Wetter und nach Regenfällen beginnen die 9 plötz- 
lich, das losgehackte Erdmaterial zur erwählten Bruthöhle zu tragen. Mit dieser Erde 
schlüpfen sie in die Höhle. Manchmal sieht man sie nicht mehr, bis sie wieder heraus- 
kommen, oder man kann sehen, wie sie innen am Flugloch gegen die Oberseite des 
Fluglochs hämmern. Öffnet man in dieser Zeit eine künstliche Nisthöhle, so stellt man 
fest, daß als erstes Spalten und — bei viereckigen Bretterkästen — auch die Winkel an 
der Oberseite vermauert sind. Handelt es sich um größere Spalten, so können auch 
kurze morsche Holzstückchen mit eingelagert sein. Diese Tätigkeit im Inneren der 
Höhle dauert so lange, bis solche Spalten ausgefüllt sind. 


Wenn es sich um größere Mauerarbeiten handelt, so enthält auch bei Sitta europaea die 
Mauer zahlreiche Grasteile. Diese könnten natürlich zufällige Beimischungen sein, die 
beim Loshacken des Erdmaterials auf dem Boden nicht beseitigt werden konnten. 
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Verglichen mit dem Material eines Felsenkleibers ist der Anteil an Beimischungen bei 
dieser Kleiberart minimal. Ich habe trotz zahlreicher Beobachtungen nie einen Kleiber 
der Unterart S. e. caesia mit pflanzlichem Material ankommen und in die Mauer einar- 
beiten gesehen, doch fand ich einmal in einer Mauer ein größeres Stück eines Mausfells 
eingearbeitet. 


Dagegen brachte ein Q der Unterart S. e. atlas in Marokko, das eine sehr große Baum- 
höhle zu vermauern suchte, einen größeren Ballen mit grünem Moos und versuchte, die- 
ses Moos im Inneren der Höhle zu verarbeiten, was ich mit dem Fernglas, auf gleicher 
Höhe am Steilhang sitzend, gut erkennen konnte. Nach einigen vergeblichen Versuchen 
brachte das @ allerdings das Moos wieder heraus und schaffte es weg. 


In den weitgehend runden Holzbeton-Nisthöhlen beschränkt sich das Mauern im Inne- 
ren auf die Vorderseite, und zwar dort, wo die Vorderwand beweglich in die Nisthöhle 
eingepaßt ist. Da bei den Holzbeton-Höhlen bei der Öffnung die Vorderwand nach 
oben geschoben werden muß, hat der Kleiber bei den ersten Modellen den dafür not- 
wendigen Freiraum zugemauert und damit das Öffnen der Höhle verhindert. Nach die- 
sen ersten Erfahrungen mußte in allen Nisthöhlen der für das Öffnen benötigte Frei- 
raum durch einen Wall aus Holzbeton gesichert werden. 


Ein in der Voliere brütendes @ begann mit dem Mauern und Nestbau am 10. 4., und 
noch am 18. 4. war weder am Flugloch noch außerhalb an der Nisthöhle etwas von der 
Lehmmauer zu sehen, während die Vorderseite im Inneren im oberen Bereich voll ver- 
klebt war (Abb. 54). Erst als letztes wurde der Winkel zwischen dem Dachvorsprung 
und der Bruthöhle außen vermauert. 
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Abb. 4: Große Holzbetonhöhle mit Lehmwand unterhalb der Bedachung, wobei der Win 
zwischen dem Dach und der Vorderwand mit Lehm ausgefüllt wird. 
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Die Arbeit am Flugloch selbst, die zunächst von innen her erfolgt, wird später auch von 
dem außen hängenden 9 fortgeführt, und zwar stets von oben nach unten. Durch dau- 
erndes Ein- und Ausschlüpfen, wobei gelegentlich auch das Gefieder beschmutzt wird, 
wird der Eingang offengehalten und bekommt die richtige Größe. 


Anschließend wird bei den meisten Kunsthöhlen der Winkel zwischen der Vorderwand 
und dem vorstehenden Dach rundgemauert. Einige Kleiber mauern auch den Winkel 
aus, der zwischen dem Dach der Nisthöhle und dem Baumstamm entsteht, und gele- 
gentlich wird auch der Winkel, den die runde Höhle mit dem Stamm bildet, verklebt. 
Dies geschieht auch mit Spalten, die etwa im Stamm des Baums vorhanden sind. In den 
Fällen, in denen wir ein Versteck unmittelbar an der Kunsthöhle angebracht hatten, um 
einen Einblick in das Innere der Höhle zu ermöglichen, haben die Kleiber das Versteck 
mit der Höhle durch eine Mauer verbunden. 


In natürlichen Baumhöhlen ist der Höhleneingang nach dem Vermauern stets weit- 
gehend rund, manchmal ist er mehr oval und dann einige Millimeter breiter als hoch, 
etwa 32 : 28 mm. Der verkleinerte Eingang der Höhle befindet sich in den allermeisten 
Fällen auf der Unterseite und sitzt auf dem Holz auf. Wo jedoch der Eingang zu der 
erwählten Höhle durch einen Spalt gebildet wird, wobei der Kleiber dann an der breite- 
sten Stelle von der Seite her einschlüpft, befindet sich das Flugloch an der Stelle des 
regelmäßigen Einschlüpfens, also unter Umständen in der Mitte des Spalts. In einem 
Fall haben Kleiber der Unterart S. e. atlas im nördlichen Marokko (Zedernwald des Rif, 
ca. 1500 m hoch) eine große Naturhöhle verklebt, die nach oben geöffnet war. Der 
obere Teil einer Zeder war hier abgebrochen. Die Mauer wurde schräg im Winkel von 
etwa 45° angelegt, die Einflugöffnung befand sich an der untersten Stelle. In diesem 
Fall hat die Mauer u. a. auch entscheidend gegen Niederschläge geschützt; eine Brut 
ohne diese Mauer wäre unmöglich gewesen (Abb. 55). 


In Gebieten, wo mehrere gleichförmige Kunsthöhlen befestigt sind, kommt es vor, daß 
ein Kleiber einige davon vermauert und erst danach eine davon als Bruthöhle auswählt 
und das Nest errichtet. Ein Extrem war eine Hauswand, an der der Besitzer acht Höh- 
len befestigt hatte, um dem Mauersegler, Apus apus, Brutmöglichkeiten zu schaffen. 
In allen acht Höhlen wurden von einem Kleiber die Eingänge verkleinert, so daß Mau- 
ersegler nicht mehr einschlüpfen konnten. Möglicherweise hatte der Kleiber die in einer 
Reihe befestigten Kunsthöhlen gleicher Bauart nicht unterschieden. 


Die Erde zum Mauern holt der Kleiber stets in der Nähe, sofern dies nicht durch dichten 
Graswuchs behindert wird; in solchen Fällen holt er das Baumaterial dort, wo die Erde 
einigermaßen offen liegt. 


Die Größe der Öffnungen von zur Brut ausgewählten künstlichen Nisthöhlen betrug 26 
bis 110 mm im Durchmesser; entsprechend viel Material wurde zum Vermauern der 
großen Öffnungen benötigt, z. B. wog die Mauer, mit der ein Flugloch von 110 mm ver- 
kleinert worden war, in trockenem Zustand 860 g. An Naturhöhlen haben Kleiber 
jedoch noch wesentlich größere Öffnungen bis auf das Einflugloch zugemauert. 


Ein Problem ist häufig die Witterung. Zum Mauern eignet sich nur nasse Erde. Wenn 
es längere Zeit nicht regnet, werden Ersatzstoffe verwendet, vor allem frischer Kot von 
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Tieren. Man kann dann an der Farbe der Mauern erkennen, welche Baustoffe verwen- 
det wurden. 


In seltenen Fallen kann der Kleiber tiberhaupt nicht mit dem Kleben beginnen, sondern 
baut zuerst das Nest. Sobald es dann regnet, wird in kurzer Zeit die Mauer errichtet, 
wie tiberhaupt jeder Regen stimulierend auf die Bauaktivitat wirkt. 


Während die Mauerarbeit in der Regel vor dem Nestbau beginnt, erfolgt sie späterhin 
gleichzeitig, und im Verlauf der Bauperiode nimmt dann die Aktivität beim Nestbau 
‚zu und beim Mauern ab. Am Schluß beschränkt sich das Kleiberweibchen darauf, nach 
dem Eintragen von Nestmaterial die Mauer durch Klopfen zu festigen, wobei nur noch 
gelegentlich frische Erde angefügt wird. 


Reparatur und Verstärkung der Mauer: Wenn man Teile der Mauer 
in der Zeit beseitigt, während das Q brütet oder Junge füttert, so wird die betreffende 
Stelle nach kurzer Zeit erneuert. Bei wöchentlichen Kontrollen war an fast allen Nist- 
höhlen das beim Öffnen der Vorderwand abgesprengte Mauerstück beim nächsten Mal 
wieder ergänzt. 


Außer diesen Reparaturarbeiten nach Störungen beginnen jedoch in den meisten Fällen 
die Kleiber wenige Tage vor dem Ausfliegen der Jungen damit, die Mauer zu verstärken, 
auch ohne daß Mauerteile beschädigt wurden. Es besteht also ein deutlicher Unter- 
schied zwischen dem Bau der Mauer und dem Nestbau. Während der Nestbau norma- 
lerweise mit Beginn der Eiablage endet, dauert die Bereitschaft zum Mauern bis zum 
Ende der Nestlingszeit an. Ein 9 erschien, als die Jungen 25 Tage alt waren, also kurz 
vor dem Ausfliegen, mit Lehm an der künstlichen Nisthöhle und mauerte über dem 
Flugloch, während eines der Jungen im Flugloch saß und das 9 anbettelte. 


Beteiligung der Geschlechter: Die Mauerarbeiten während der Brut oder 
Jungenaufzucht werden meist, wenn auch nicht immer, ausschließlich vom Q durchge- 
führt. Dasselbe gilt für den Bau des eigentlichen Nestes im Inneren der Bruthöhle. 
Allerdings begleiten die o die @ meist beim Herbeischaffen von Baumaterial. Sie sit- 
zen, während das 9 arbeitet, oft in nächster Nähe und singen in rascher Folge. Solche 
Singplätze verraten dem Beobachter leicht den Standort der ausgewählten Bruthöhle. 


Außerdem sind die ©, mindestens in Gebieten größerer Siedlungsdichte, vielfach damit 
beschäftigt, die Grenzen zu überwachen und sich häufig mit Rivalen auseinanderzu- 
setzen. 


Nur gelegentlich bringen die & etwas Baumaterial. Dieses werfen sie stets einfach in 
das Flugloch, bleiben jedoch außen sitzen. Bei der Beobachtung von zwei Bruten brach- 
ten die 9 zusammen 297mal Baumaterial für die Mauer oder das Nest; in derselben 
Zeit trugen die © 1lmal derartiges Baumaterial herbei. 


Die fehlende Beteiligung des © könnte darauf zurückgehen, daß bei dieser Art das 2 
in der Nestbauphase dominiert und das © von der Bruthöhle fernhält. Ich habe nie 
gesehen, daß ein o während dieser Periode in die Bruthöhle eingeschlüpft wäre. Diese 
Möglichkeit könnte allerdings nur die Entstehung des Verhaltens erklären. Als ich näm- 
lich ein © von S. europaea mit einem 9 von S. castanea gemeinsam hielt, wobei dieses 
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Q@ entsprechend seiner Art nicht dominant, sondern deutlich dem © unterlegen war, 
baute das © nicht, obwohl das Q es nicht von der Bruthöhle fernhielt, sondern seine 
Beteiligung hätte „erwarten” müssen. 


Durch die Dominanz des 9 an der Bruthöhle und in deren nächster Umgebung gab 
es Schwierigkeiten beim Versuch, ein S. europaea-Paar in der Voliere zur Fortpflanzung 
zu bringen. Da das © keine Möglichkeit hatte, mit rivalisierenden Nachbarn zu kämp- 
fen, hatte es sich anfangs gegen die Dominanz des 9 gewehrt und öfters seine ganze 
Aggression gegen das 9 gerichtet. Es war ein glücklicher Zufall, daß sich anschließend 
gegenüber der Voliere, getrennt durch freies Wiesen- und Ackergelände sowie eine 
Straße, in etwa 80 m Entfernung ein Kleiber einfand, worauf sich die beiden © dauernd 
akustisch auseinandersetzen konnten. Das Volieren-c hielt sich von da ab meist am 
Volieren-Außengitter auf, fast immer in Imponierstellung und bereit, den Gegner zu 
bekämpfen, den ich jedoch nie die baumlose Zwischenfläche überfliegen sah. 


Auf diese Weise war es dann doch möglich, eine ungestörte Brut zu beobachten. Die 
Nisthöhle hatte ich auf der Rückwand mit einer Glasplatte versehen, durch die vom 
Zimmer aus das gesamte Brutgeschehen und die Aufzucht der Jungen beobachtet wer- 
den konnten (Abb. 54). 


Technik des Mauerns: Der Kleiber nimmt kleine Klümpchen nasser Erde mit 
der Schnabelspitze auf, häufig hämmernd, in mehreren kleinen Portionen. Er drückt 
dann diese Erdhäufchen gegen die Unterlage und beginnt sofort, darauf zu hämmern, 
und zwar in der ganzen Breite des Erdklümpchens. Durch dieses fortgesetzte Hämmern 
wird das Wasser herausgepreßt und die Masse immer mehr gehäfrtet. 


In der älteren Literatur findet man häufig die Angabe, der Kleiber würde die Erde mit 
Speichel vermengen. Dies ist offenkundig nicht zutreffend. Der Kleiber trägt die Erde 
stets im vordersten Teil des Schnabels, so daß der größte Teil gar nicht mit dem Schna- 
belinneren in Berührung kommt. Das Behämmern des angeklebten Teils erfolgt mit 
geschlossenem Schnabel. Außerdem ist die verwendete Erde nach Regen oft vollkom- 
men naß, so daß sie keine weitere Flüssigkeit aufnehmen könnte. Das Bearbeiten der 
Mauer durch dauerndes Behämmern kann man nachträglich sehr gut an den vielen 
Abdrücken der Schnabelspitze erkennen. 


Das Mauern wird bei Sitta europaea also durch Klopf-, nicht durch Wischbewegungen 
ausgeführt. 


Zusammenfassende Bemerkung zum Mauern: Die Reihenfolge, die 
der Kleiber beim Mauern einhält, deutet an, daß als erstes Spalten geschlossen werden 
und das Innere der Höhle abgedichtet wird. Es hat den Anschein, als ob sich das Ver- 
kleinern des Eingangs erst aus dieser Tätigkeit entwickelt hätte. Bei den künstlichen 
Meisenhöhlen aus Holzbeton, wie sie in Deutschland vor allem verwendet werden, wird 
in vielen Fällen das Flugloch, das einen Durchmesser von 32 mm hat, überhaupt nicht 
mehr verengt. Die Mauerarbeit beschränkt sich auf das Abrunden von Ecken und Kan- 
ten im Inneren der Höhle und unter dem Dach auf der Außenseite. 
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Nestbau: Der Bau des eigentlichen Nests beginnt beim Kleiber meist erst mehrere 
Tage nach Beginn der Mauerarbeit, oft erst nach Fertigstellung der Mauer am Flugloch 
und damit Sicherung der Bruthöhle gegen Konkurrenten. Ausnahmen von dieser Regel 
gibt es, wenn infolge fehlender Niederschläge keine feuchte Erde vorhanden ist oder in 
Fällen, wo nach Störung durch Konkurrenten ein verspäteter Nestbau an einem anderen 
Ort notwendig wurde. 


Die Zeit, die der Kleiber für das Mauern und den Nestbau benötigt, ist abhängig von 
der Größe des Brutraums und der Teile, die vermauert werden; außerdem spielt die Wit- 
terung eine große Rolle. Da der Kleiber relativ frühzeitig mit dem Nestbau beginnt, 
wird diese Tätigkeit nicht selten durch Witterungsrückschläge, z. B. Schneefall, unter- 
brochen. 


Bei künstlichen Nisthöhlen, wie sie für Meisen üblich sind, dauern der Nestbau und die 
Mauerarbeit im allgemeinen 1—2 Wochen, bei größeren Höhlen 3 Wochen. Das Mini- 
mum betrug 3 Tage: Ein offenkundig verspäteter Kleiber hatte versucht, in einer Mei- 
senhöhle zu nisten, die für andere Versuche vorgesehen war, doch hatte er noch kein 
Nest gebaut. Ich brachte an einem benachbarten Baum eine besser geeignete Höhle an, 
die der Kleiber auch sofort annahm. 4 Tage später lag schon das erste Ei im Nest. 
Zweifellos hatte es der Kleiber schon an anderen Orten versucht und war in höchster 
Brutbereitschaft. 


Ein anderes Beispiel: Ein Kleiberpaar hatte drei Tage lang versucht, ein Flugloch von 
60 mm Durchmesser in einer Holzbetonhöhle zu verengen und intensiv an der Mauer 
gebaut. Doch immer wieder gelang es einem Star, Sturnus vulgaris, die Mauer wieder 
zu beseitigen. Während dieser ganzen Zeit hatte der Kleiber kein Nistmaterial einge- 
tragen, sondern war ausschließlich mit Mauern beschäftigt. Nachdem ich an einem 
benachbarten Baum eine weitere Holzbetonhöhle derselben Größe, aber mit engem 
Flugloch (32 mm) befestigt hatte, begann der Kleiber dort sofort mit dem Eintragen 
von Nistmaterial. Vorher hatte er nicht gebaut, da das Flugloch zu groß war und damit 
die Sicherheit fehlte. 


In großen Höhlen beginnt der Nestbau mit dem Eintragen von grobem Material, das 
der Verkleinerung des Brutraums dient, jedoch auch die Isolation verstärkt. Dieser 
Unterbau besteht ausschließlich aus dürren Holzstücken oder groben Rindenteilen ver- 
schiedener Größe, die nur durch die Enge des vorhandenen oder vermauerten Höhlen- 
eingangs begrenzt wird. In vielen Fällen erscheint der Kleiber mit einem zu großen 
Stück, das er vergeblich durch den Eingang zu schieben versucht und das dabei ent- 
weder zerbricht oder aber beseitigt werden muß und dann in der Nähe in einem Spalt 
festgekeilt wird. 


Erst wenn dieser Unterbau vollendet ist, beginnt das 9, dünne Kiefernrinde zu sam- 
meln. Es handelt sich dabei um Rindenteile, die in der oberen Region alter Kiefern, 
Pinus sylvestris, am Stamm oder auf kräftigen Ästen zu finden sind. Es ist immer wie- 
der überraschend, wie regelmäßig diese Kiefernspiegelrinde in Kleibernestern zu finden 
ist, auch an Orten, wo man zunächst gar keine Kiefern sieht (Abb. 5). Häufig sind es 
einzelne Bäume, die oft in größerer Entfernung, unter Umständen über 100 m weit weg, 


Abb. 5: Kleibernest mit Jungen; es besteht ausschließlich aus dünner Kiefernrinde. 


stehen und die manchmal von Kleibern verschiedener Territorien aufgesucht werden. 
Häufig kommt es an solchen Kiefern zu lärmenden Auseinandersetzungen, wenn sich 
zwei @ dort begegnen. 


Nur in Fällen, wo tatsächlich in weitem Umkreis keine Kiefer vorhanden ist, verwendet 
der Kleiber dürres Laub oder aber dünne Rindenteile von abgestorbenem Holz. In den 
Alpen fanden wir mehrfach auch die relativ weichen Nadeln der Zirbelkiefer, Pinus 
cembra, im Nestmaterial. 


Die Rindenteile im Kleibernest werden, wie bei anderen Vogelnestern, dadurch in eine 
Nestform gebracht, daß das 9 nach dem Eintragen regelmäßige Drehbewegungen 
durchführt. 


Der Umfang des Nests wird durch die Größe des Brutraums bestimmt. Extreme ergaben 
sich bei Verwendung verschieden großer Holzbetonhöhlen. Das Nistmaterial wog in 
einer normalen Meisenhöhle mit 11,5 cm Innendurchmesser nur 17,5 g, in einer Groß- 
höhle mit 20 cm Durchmesser jedoch 271 g. Rechnet man dazu die Mauer, die bei der- 
selben Höhlengröße 860 g wog, so ergibt sich ein Gesamtgewicht von 1130 g, welches 
das Q vor Beginn der Eiablage in etwa 3 Wochen herbeitragen mußte. Es ist dies minde- 
stens das 47fache seines Körpergewichts (maximal 24 g). 
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In der Literatur, z. B. bei Armstrong (1947), findet sich die Angabe, ein Kleibernest 
habe aus rund 6700 Rindenstücken bestanden. Ich vermute, daß dieses Nistmaterial 
nach dem Ausfliegen der Jungen untersucht wurde. Beim Heranwachsen der Jungvögel 
pflegen die Rindenstücke stets in viele kleine Einzelteile zu zerbrechen. In einem Klei- 
bernest, in dem sich die ersten Eier des Geleges befanden und das sich in einer Nist- 
höhle mit 14 cm Brutraumdurchmesser befand, zählten wir als Unterlage 225 Holz- 
stückchen, darüber 3350 Stückchen Spiegelrinde; hinzu kamen noch 16 g unzählbare 
Rindensplitter. 


Kopulation: Bei einem Brutpaar in der Voliere wurde die erste Kopulation vier 
Tage vor Ablage des 1. Eies beobachtet. Die Aufforderung zur Copula geht meist vom 
© aus, das mit den Flügeln zittert und die hohen wieh-wieh-Laute ausstößt und 
beginnt, mit Kopf und Rumpf hin- und herzupendeln. Das © setzt sich stets mit dem 
Rücken zum Q und verfällt in dieselben Rufe, nimmt gleichzeitig eine auffallend starre 
Haltung ein, bei der der Kopf schräg nach oben ausgestreckt wird. Dann verfällt das 
o gleichfalls in ein leichtes Flügelzittern und in die Pendelbewegung. Die Pendelaus- 
schlage sind bei beiden Partnern etwa gleich, manchmal beim Q etwas stärker. Die 
Zeremonie kann bis zu 30 Sekunden dauern. Dann wendet sich das ©, noch immer 
in der starren Haltung, läuft in einer halben Umkreisung um das 9 und kopuliert 
anschließend. Es können sich mehrere derartige Kopulationen, jeweils mit Pendelbewe- 
gungen, anschließen. Auch wenn dies nicht der Fall ist, pendelt meist das 9 noch einige 
Sekunden weiter (Abb. 6 und 7). 
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Abb. 6: Balzverhalten des Kleibers vor der Kopulation, von der Seite gesehen. Das © sitzt stets 
vor dem 9. C. Ziegler 


Eiablage und Brüten: In den letzten Tagen vor der Eiablage wird meist nur 
noch wenig Nistmaterial eingetragen. In dieser Zeit sucht das Brutpaar eifrig nach Nah- 
rung; dabei beginnt das 9, den Bettelruf auszustoßen, der von dem ausgeflogener 


Abb. 7: Balzverhalten vor der Kopulation, von 
oben gesehen. Starke Pendelausschlage des ©, 
schwächere des 9. C. Ziegler 


Jungvögel kaum zu unterscheiden ist. Es wird jetzt regelmäßig vom ©’ gefüttert. Befin- 
det sich das 9 im Nest, so bringt das o das Futter schon in dieser Zeit an die Brut- 
höhle, füttert das 9 jedoch stets von außen. In derselben Weise wird das @ dann auch 
gefüttert, wenn es brütet. Stets erscheint das @ am Eingang, wenn es das © außen hört 
(Abb. 8). 


Etwa eine Woche, bevor das 1. Ei gelegt wird, übernachtet das @ im Nest. Es ist stets 
allein. Während die © beim „Zeigen” der Bruthöhle noch regelmäßig einschlüpfen, 
geschieht dies fast nie, wenn das Flugloch verengt ist. Außerdem ist in dieser Zeit das 
Q am Nest dominant und wehrt das o ab. Ich habe unter Dutzenden von Brutpaaren 
nur einmal ein © gesehen, das in dieser Zeit in eine Bruthöhle eingeschlüpft ist. 


Nicht immer folgt kurz nach Beendigung des Nestbaus auch die Eiablage. Bei den vor 
allem in den Mittelgebirgen Europas nicht seltenen Unterbrechungen der Frühjahrs- 
temperaturen durch kalte Perioden konnte die Eiablage nicht nur um wenige Tage, son- 
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dern bis zu drei Wochen hinausgezögert werden. In derartigen Fällen gab es allerdings 
Unterschiede bei den einzelnen Paaren; manche reagierten nicht in dieser Weise, obwohl 
sie unter denselben Bedingungen lebten. 


Die Eier werden in den frühen Morgenstunden abgelegt. Wenn das Kleiberweibchen die 
Bruthöhle am Morgen erstmals verläßt, ist das Ei stets schon im Nest. 


Sobald das erste Ei abgelegt ist, sitzt das 9 in der Nacht nicht mehr in der Nestmulde 
und damit auf dem Ei, sondern mehr am Rand des Nests. 


Die Eier von Sitta europaea sind nicht frei sichtbar. Die losen Kiefernrindenteilchen ver- 
hindern dies, denn sie rutschen in die Nestmulde, sobald das 9 sich erhebt. Zusätzlich 
bedeckt das 9 das Gelege auch noch aktiv dadurch, daß es sich mit den Flügeln seitlich 
aufstützt und die Flügel bewegt. Im Gegensatz dazu bedecken die europäischen Meisen 
der Gattung Parus ohne Ausnahme die Eier nur während der eigentlichen Legeperiode, 
nicht mehr während der Bebrütungszeit. 


In der Zeit der Eiablage sind die @ oft ausgesprochen träge, das Gefieder ist gesträubt, 
auch fliegen sie oft im Gleitflug von einem Baum zum anderen. Wenn das © sich mit 
Futter nähert, vibriert das Q etwas mit den Flügeln, jedoch nicht so lange andauernd 
und intensiv wie dies die 9 der europäischen Meisen tun. 


Gegen Ende der Eiablage ist es schwierig festzustellen, ob das Brüten bereits begonnen 
hat, da das Verhalten des Brutpaares im Freien keine Veränderung erkennen läßt. Ein 
häufiger Aufenthalt des 9 im Nest ist auch schon vor Brutbeginn festzustellen. 


Das sicherste Zeichen begonnener Brut: Die Eier sind jetzt warm. Dies ist allerdings mit 
den Fingern weniger gut zu fühlen als wenn man ein einzelnes Ei herausnimmt und vor- 
sichtig an die Lippen hält. Der Brutbeginn kann erfolgen, wenn das letzte Ei gelegt ist, 
jedoch häufig auch nach dem vorletzten Ei, selten schon zwei Tage vorher. 


Wenn sich jedoch die Witterung während dieser Periode ändert und kalter Regen oder 
Schnee die Nahrungssuche erschweren, kann der Brutbeginn beim Kleiber um mehrere 
Tage nach Ablage des letzten Eies hinausgezögert werden. 1984 waren im Schwarzwald 
in einem Kleibernest am 17. 5. 7 kalte Eier, ein Vollgelege. Am 24. 5. waren — bei kal- 
tem Dauerregen — die Eier noch immer kalt. Am 28. 5. brütete das 9 jedoch, und 
sämtliche Jungvögel sind geschlüpft, wurden aufgezogen und sind ausgeflogen. Die 
Zeit von (mindestens) 8 Tagen, während derer die Eier nicht bebrütet worden sind, hat 
also deren Entwicklungsfähigkeit nicht beeinträchtigt. 


Ein derartiges Verhalten ist auch bei den europäischen Meisen in unserem wechsel- 
haften Klima nicht selten. Es ist wohl eine Anpassung an solche Witterungsrückschläge 
im Hinblick auf das spätere Nahrungsangebot. Derartige Kälteperioden verzögern auch 
den Austrieb der Bäume und damit das Erscheinen der Insekten, die zur Aufzucht der 
Jungen benötigt werden. 


Brutdauer und Brutpausen: Über die Brutdauer und die Brutpausen ein- 
zelner Paare gibt die Tabelle 1 Aufschluß. Diese Ergebnisse zeigen, daß auch starke indi- 
viduelle Unterschiede möglich sind. Ein 9 hat während des ganzen Tages 15mal Pausen 
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von durchschnittlich 22 Minuten eingelegt, ein anderes hat die Brut 30mal unterbro- 
chen, und die Pausen dauerten durchschnittlich 8 Minuten. Die langste Bebriitungs- 
dauer zwischen zwei Brutpausen betrug bei dem ersten Vogel 57 Minuten, beim anderen 
41 Minuten. 


Tabelle 1: Sitta europaea — Brutrhythmus 


Brut- Brut- Brut- Sitz- Brut- Max.  Gesamt- 
pausen leistung pausen zeit pausen Sitz- brut- 

in in in xin xin zeitin dauer in 
Min. % % Min. Min. Min. Tagen 


Verhalten während der Bebrütung: Im Gegensatz zu den Meisenarten 
bleiben brütende Kleiber-Weibchen im allgemeinen tief im Nest sitzen, wenn man die 
Vorderwand der Nisthöhle plötzlich öffnet. Diese Bewegungslosigkeit geht in manchen 
Fällen so weit, daß man den Kleiber mit der Hand berühren kann. Als ich allerdings 
einen solchen Kleiber — vor vielen Jahren — mit der Hand hochgehalten habe, hat er 
daraufhin das Nest verlassen. Seitdem veranlassen wir die Kleiber stets schon vor dem 
Öffnen der Nisthöhle zum Wegfliegen, indem wir die Höhle leicht gegen den Baum sto- 
Ben. Durch die Erschütterungen verlassen die Weibchen dann die Nisthöhle durch das 
Flugloch, ohne ihre Brut aufzugeben. Meisen reagieren auf das Abnehmen der Vorder- 
wand meist durch sofortiges Wegfliegen, ohne daß sie die Störung übelnehmen. 


Wenn das Q in die Bruthöhle zurückkehrt, muß es als erstes die Eier freilegen. Der 
europäische Kleiber tut dies, indem er sich in einer Richtung dreht. Die Beine sind 
dabei gespreizt, wodurch die Rindenstücke des Nestmaterials nach außen gedrückt wer- 
den. Meist sind 1—2 volle Umdrehungen nötig, manchmal auch mehr. 


Auch während des Brütens dreht sich das @ öfters im Kreis; auch hier gibt es indivi- 
duelle Unterschiede. Ein @ drehte sich in 16 Minuten 12mal total um seine Körper- 
achse; diese 12 Umdrehungen bestanden aus mehreren Teilen; gezählt wurde als „ganze 
Umdrehung”, wenn es seine Ausgangsposition wieder erreicht hatte. Andere Q erreich- 
ten in 15 Minuten 9 volle Umdrehungen, ein weiteres in 22 Minuten aber nur 8,5. Die 
Drehrichtung ändert sich dabei nur gelegentlich, meist wird eine Richtung bevorzugt. 


Ab und zu erhebt sich das 9 etwas und stochert zwischen den Eiern bzw. verschiebt 
diese. Wenn dabei Bestandteile des Nestes nachrutschen, werden diese mit dem Schna- 
bel entfernt. 


Vor allem nach der Rückkehr von einer längeren Brutpause schlafen die 9 manchmal 
mit geschlossenen Augen, allerdings ohne dabei den Kopf ins Rückengefieder zu 
stecken. 


Nach solchen Ausflügen kann sich das @ auch gründlich der Gefiederpflege hingeben. 
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Es kann dabei, ohne daß die Eier sichtbar werden, auch die Handschwingen putzen 
oder sich sogar am Kopf kratzen. 


Öfters wird auch am Nest selbst gearbeitet. Wenn sich von dem Unterbau des Nestes 
ein Holzstück nach oben geschoben hat und stört, versucht das 9, dieses wieder nach 
unten zu schieben, oder aber das Q nimmt es und wirft es zum Flugloch hinaus. 


Gelegentlich kommen nachtaktive Falter in die Bruthöhle. Wenn sie dort still sitzen, 
werden sie manchmal nicht beachtet. Wenn sie sich jedoch bewegen, erhebt sich das 9 
sofort, erbeutet den Falter und frißt ihn, ohne das Nest zu verlassen. 


Balzfüttern: Inder von mir beobachteten dichten Population fütterten die © nur 
selten ihre brütenden Q auf dem Nest. Ein @ wurde innerhalb von 12 Stunden Smal 
gefüttert, an einem anderen Tag innerhalb von 15 Stunden 15mal. Dies dürfte abhängen 
von den Auseinandersetzungen an den Reviergrenzen, die in einer dichten Population 
sehr häufig sind. Von dieser Fütterungsfrequenz der © hängt vielleicht auch die Dauer 
der Brutpausen der Q ab; in den Brutpausen werden die 9 regelmäßig von den © 
begleitet und gefüttert. 


Abb. 8: Balzfüttern am Flugloch. 


In der Voliere haben die & nur hochwertige eiweißhaltige Insektennahrung zur Fütte- 
rung des Q verwendet, vor allem Ameisenpuppen und Mehlwürmer, nicht jedoch 
Pinienkerne, die sie sehr gerne verzehrten und den Sonnenblumensamen vorzogen. 
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Das ‚Treiben”: Auseinandersetzungen zwischen den Partnern eines Brutpaares 
kommen immer wieder vor. Wenn sich briitende 9 in der Brutpause in der Nahe der 
Reviergrenze aufhielten, konnte ich beobachten, wie das © plötzlich, wie beim Kampf, 
auf das 9 zuflog und es verfolgte. Dabei nahm das © eine nur in dieser Situation beob- 
achtete Haltung an, indem es sich mit gesenkten Flügeln, gesenktem Kopf und gefä- 
chertem Schwanz laufend, nicht hüpfend, auf das @ zubewegte. Am Ende einer 
solchen Auseinandersetzung verschwanden die 9 in der Bruthöhle. Bei Brutpaaren in 
der Voliere hat sich diese Verhaltensweise manchmal sehr störend auf den Brutablauf 
auswirkt. 


Das ,Treiben” ist meist auf die Brütezeit beschränkt, kommt aber gelegentlich schon 
früher vor. So wurde am 4. 3. ein 9 verfolgt, bis es die vorjährige Bruthöhle anflog, 
wo der Nestbau erst zwei Wochen später begann. 


Die Schlüpfperiode: Nach dem Schlüpfen der Jungen gab es bei dem in dieser 
Phase beobachteten Paar Komplikationen und Übergangserscheinungen; z. B. hat das 
Q, wenn es die Bruthöhle verließ, die frischgeschlüpften Jungen noch bedeckt und bei 
späteren Ausflügen noch andeutungsweise die Bewegung ausgeführt, ohne sie zu vollen- 
den, so daß die Jungen unbedeckt blieben. Auch beim Wenden der restlichen Eier neben 
frischgeschlüpften Jungen war das @ deutlich gehemmt; es wendete dann tatsächlich 
die Eier, nicht aber die Jungen. Ein anderes 9 hatte das Nest verlassen, hing am Flug- 
loch, sah dann sein frisch geschlüpftes Junges, kehrte wieder um und brütete bzw. 
huderte weiter; dann stand es wieder auf, und genau dasselbe passierte sechsmal hinter- 
einander, bis das © erschien und das Q dann die Bruthöhle verließ. 


Behandlung der Eischale: Bei zwei 9, bei denen wir das Schlüpfen eines 
Teils der Jungen miterleben konnten, haben diese die Eischalen an der Innenwand der 
Höhle zertrümmert und dann die einzelnen Splitter restlos aufgefressen. Versuchsweise 
legte ich Eischalen einer Blaumeise, Parus caeruleus, in das Nest, worauf das 9 auch 
diese vollkommen verzehrte. 


Als jedoch bei einem solchen Versuch das o als erstes im Nest erschien, hat dieses die 
Eischale weggetragen und wie Kot auf einem Ast abgelegt. 


Fütterung der Jungen: Am ersten Lebenstag wurde nach jedem Anflug nur 
ein Jungvogel gefüttert. Dabei hielten die Altvögel die Nahrung in der Schnabelspitze 
tief in den Rachen des Jungen und warteten in dieser Stellung, bis dieses schluckte. Am 
2. Lebenstag konnten manchmal zwei Junge gefüttert werden, und vom 4. Tag ab drei. 


Von einer spezifischen Futterselektion haben wir von Anfang an nichts bemerkt. In den 
ersten Tagen erhielten die Jungvögel vor allem Spinnen und Imagines, die offenkundig 
auf der Rinde des Nistbaums erbeutet worden waren. Diese Nahrung wurde nicht oder 
nur ungenügend bearbeitet, und schon am 2. Tag brachte das 9 einen ganzen Käfer, 
den die Jungen jedoch nicht schlucken konnten. Das 9 hat 2lmal versucht, diesen 
Käfer wechselnd immer wieder einem anderen Jungen in den Schlund zu stecken, bis 
es ihn am Ende selbst verschluckte. Einen weiteren Käfer konnte ein Jungvogel am sel- 
ben Tag verschlucken, und zwar beim 27. Versuch des 9, das vorher 26mal vergeblich 
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probiert hatte, ihn an die kleinen Jungen zu verfüttern — ein Hinweis auf die mögliche 
Ausdauer dieser Vögel. 


Im Vergleich mit anderen Vogelarten ist es auffallend, daß der Schnabel der jungen 
Kleiber von Anfang an mit Speichel angefüllt ist, so daß auch der Schnabel des Alt- 
vogels nach dem Füttern auf der Außenseite naß ist. Offenbar handelt es sich dabei um 
eine Anpassung an harte oder trockene Insekten. 


Am 5. Lebenstag der Jungen brachten die Kleiber plötzlich erstmals grüne Raupen 
neben den Spinnen, die gleichfalls manchmal Schwierigkeiten beim Schlucken machten. 
Offenbar hatten die Altvögel jetzt entdeckt, daß in den Triebspitzen der Eichen die 
ersten Raupen zu finden waren, während sie vorher ihre Nahrungssuche auf die Rinde 
beschränkt hatten. Späterhin haben die Altvögel dann vor allem Raupen gebracht und 
flogen nach jeder Fütterung wieder hinauf an die dünnsten Zweige der Eichen. Kleino- 
towski (1967) untersuchte mit der Halsringmethode in einem Eichenwaldgebiet in Polen 
die Nahrung von 20 Nestlingen aus drei Bruten. Unter 204 Beutetieren befanden sich 
80 Käfer, 41 Rhynchoten, vor allem Zikaden, 50 Raupen sowie einige unbestimmte Lar- 
ven, jedoch nur 10 Spinnen. 


Die Fütterungsfrequenz: Die Fütterungsfrequenz hat nur eine beschränkte 
biologische Bedeutung. Entscheidend ist für das Gedeihen der Jungvögel nicht die Zahl 
der Fütterungen, sondern die Menge des überbrachten Futters. 


Bei einem Kleiberpaar hat sich sehr deutlich gezeigt, daß ein Rückgang der Fütterungs- 
frequenz lediglich darauf zurückzuführen war, daß die Kleiber zur Nahrungssuche wei- 
ter weg flogen, jedoch dann mit einer großen Menge gebündelter Raupen zurückka- 
men. Umgekehrt war bei demselben Paar festzustellen, daß die Futtergaben bei sehr 
hoher Frequenz aus nur einem einzigen Objekt bestanden. Bei reichlichem Angebot an 
Nahrung haben die Kleiber sogar auf dem Nistbaum, einer Eiche, nur so lange Futter 
gesucht, bis sie ein Objekt hatten, dann flogen sie sofort zur Bruthöhle und übergaben 
dieses einem Jungen. 


Tabelle 2: Sitta europaea — Jungenfütterung 1954 und 1963 


Anzahl Alter Beob. Zeit 
der der Jungen in 
Jungen in Tagen Minuten 


Fütte- Kot- 


ie - 
rungen abgaben Fütterungsfrequenz 


. in 5,0 Min. 


. in 3,4 Min. 
. in 3,0 Min. 
. in 2,0 Min. 
. in 1,9 Min. 


Diese Methode, die von beiden Altvögeln ausgeübt wurde, kann man als „Schnellfütte- 
rung” bezeichnen. Derartiges wurde bei einer Reihe von Vogelarten in den letzten Jah- 
ren festgestellt (v. Gunten & Schwarzenbach 1962, Löhrl 1975) und hat gezeigt, daß die 
Zahl der Fütterungen nur bedingt auf die überbrachte Nahrungsmenge schließen läßt. 
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Nur wenn es wenig Futter gibt und die Altvögel dieses in weitem Umkreis zusammensu- 
chen müssen, bleibt die Nahrungsmenge, die bei jeder Fütterung überbracht wird, eini- 
germaßen konstant (Tabelle 2). 


Kotabgabe: Der Kot der Jungen wurde bis zum 4. Lebenstag von beiden Altvögeln 
verschluckt, vom 5. Tag an wurden alle großen Kotballen weggetragen und auf Ästen 
abgelegt. Kotreste, die am After hängengeblieben waren, wurden abgepickt und ver- 
schluckt. Das Verschlucken hing von der Größe ab, denn noch am 9. Tag wurde einmal 
ein besonders kleiner Kotballen verschluckt. 


Bis zum Ausfliegen der Jungen wird der Kot von den Altvögeln wegtransportiert, 
obwohl bei den größeren Jungvögeln die Fütterung vom Flugloch aus erfolgt. Der innen 
am Flugloch hängende Kleiber bleibt nach jeder Fütterung kurze Zeit aufmerksam da 
und wartet auf Kot, wobei er sofort bemerkt, wenn ein Junges sich zu drehen beginnt, 
um Kot abzugeben. Der Altvogel ergreift den Kotballen häufig schon, wenn erst dessen 
dickes Ende am After sichtbar wird und zieht ihn förmlich heraus. 


Beim Kottransport hält der Altvogel Kopf und Hals auffallend starr nach oben und ver- 
hindert so das Beschmutzen der Federn. Häufig fliegt er mit dem Kot aufwärts und lan- 
det stets auf einem waagerechten Ast, wo er den Kot ablegt. 


Etwa vom 6. Lebenstag an können sich die Jungvögel so weit umdrehen, daß der After 
senkrecht nach oben steht, so daß dann nicht mehr die Gefahr besteht, daß der Kot mit 
dem Nistmaterial in Berührung kommt. Vom 14. Lebenstag an setzen die Jungen den 
Kot manchmal zwischen den Fütterungen auf dem Nestrand ab, wo er dann nach der 
nächsten Fütterung von den Altvögeln weggeholt wird. 


Das Sperren und seine Auslösung: Die frisch geschlüpften Jungen sper- 
ren am 1. und teilweise auch am 2. Lebenstag häufig spontan. Sie sperren stets senk- 
recht nach oben. Wenn der Altvogel mit Futter erschienen ist und die kleinen Jungen 
ihn nicht bemerkt haben, so ruft er einen nur in nächster Nähe hörbaren Fütterlaut. 
Auf diesen Laut hin sperren die Jungen schon am ersten Lebenstag sofort, ein sicheres 
Zeichen dafür, daß sie von Anfang an hören können. 


Besonders häufig war dieser Fütterlaut nötig, als die Altvögel anfangs versuchten, 
kleine Käfer zu verfüttern. Wenn dies nicht gelang, hörten die Jungen allmählich auf 
zu sperren und wurden immer wieder durch den Fütterlaut erneut dazu angeregt. 


Auch die relativ niedrige Temperatur am frühen Morgen setzte die Reaktionsbereit- 
schaft der Jungvögel herab. An so einem kühlen Morgen mußte ein Altvogel 4mal den 
Fütterlaut rufen, bis 9tagige Junge mit Sperren reagierten. 


Solange die Jungen noch sehr klein waren, konnte ich vom angebauten Versteck aus das 
Sperren durch Räuspern oder Pfeiflaute auslösen. Auf Erschütterungen der Nisthöhle 
oder Klopfen reagierten die Jungen nicht mit Sperren. Die fehlende Reaktion auf 
Erschütterungen hängt wohl damit zusammen, daß natürliche Höhlen in Baumstäm- 
men im allgemeinen nicht erschüttert werden. 


Am 7. Lebenstag sperrten bei meinem Räuspern noch alle 6 Jungen, beim Kratzen an 
der Rinde noch 5 und bei Pfeiflauten nur noch 4. Solche Versuche wurden stets nach 
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längeren Pausen gemacht, so daß die verschiedenen Reaktionen nicht auf reizspezifi- 
sche Ermüdung zurückzuführen waren. Erschütterung der Höhle und Klopfen waren 
wiederum ohne Wirkung. Noch neuntägige Junge konnte ich durch verschiedenartige 
menschliche Geräusche zum Sperren bringen. 


Als die Jungen jedoch 15 Tage alt waren, konnten sie sehr gut unterscheiden und haben 
nicht mehr auf experimentell erzeugte Geräusche gesperrt. Dagegen hatten sie jetzt 
gelernt, sofort zu sperren, wenn sie die Klettergeräusche ihrer Eltern hörten, noch bevor 
diese am Flugloch zu sehen waren. 


Zur Prüfung, ob das Verdunkeln des Fluglochs Sperren auslösen kann, habe ich ver- 
schiedene Höhlen geräuschlos verdunkelt. Dabei ergab sich keine einheitliche Reaktion. 
Manchmal riefen die Jungvögel laut nach Futter, andere gleichaltrige Junge schwiegen 
völlig. 


Wahrscheinlich ist die Reaktion darauf gleichfalls erlernt und hängt mit den bei den 
einzelnen Höhlen verschiedenartigen Ankündigungsgeräuschen zusammen, die an 
manchen Höhlen das Kommen der Altvögel früher ankündigen als das Verdunkeln des 
Fluglochs, so daß sie darauf nicht zu reagieren brauchen. 


Nesthäkchen-Problem: Über die Fütterungsmethode und mögliche Verluste 
von Nesthäkchen habe ich an anderem Ort (Löhrl 1968) ausführlich berichtet. 


Richtung des Sperrens: Wenn sich im Alter von 9 Tagen bei den Jungen die 
Augen geöffnet hatten, sperrten sie nicht mehr senkrecht nach oben, sondern in Rich- 
tung auf das Flugloch. Sie behielten diese Richtung auch noch bei, wenn der Altvogel 
mit Futter schon auf dem Nest neben den Jungen gelandet war, so daß sie dann vom 


Abb. 9: Jungkleiber sperren in Richtung auf die 
experimentell geschaffene hellste Stelle und nicht 
in Richtung auf den Altvogel. C. Ziegler 
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Altvogel weg sperrten. Dies ist wohl mit ein Grund dafür, daß sich die Altvögel in die- 
sem Stadium der Jungen meist am Flugloch anhängen und von dort aus füttern. 


Das Sperren in Richtung auf das Flugloch ging jedoch nicht auf die Erfahrung zurück, 
daß von dort die Altvögel regelmäßig mit Futter erschienen. Als bei einer der Nisthöh- 
len am späten Nachmittag die Sonne durch das Flugloch schien, so daß sich auf der 
Rückseite der inneren Höhlenwand ein heller Fleck bildete, sperrten die Jungen in Rich- 
tung auf diesen Fleck, der nun der hellste Punkt war, und nicht mehr zum Flugloch 
hin. Ich habe dann, um diese Beobachtung experimentell nachzuprüfen, an einem Nist- 
kasten seitlich ein Fenster ausgesägt, das ich je nach Bedarf verdunkeln oder öffnen 
konnte. Auf diese Weise wurde eindeutig bewiesen, daß die jungen Kleiber stets zu 
diesem Fenster sperrten, wenn dort das Licht am hellsten war (Abb. 9). 


Das Sperren selbst wird also durch akustische Reize ausgelöst, doch bestimmt die hell- 
ste Lichtquelle und nicht die Gestalt des Altvogels die Richtung des Sperrens, sobald 
die Jungen sehen können. 


Lautäußerungen der Jungen: Die Lautäußerungen der Jungen ändern sich 
während der Nestlingszeit zweimal: Die kleinen Jungen piepsen mit hohen langgezoge- 
nen Einzeltönen. Vom 15. Tag ab werden die Rufe deutlich rollend. Diese sind dann 
meist auch außerhalb der Bruthöhle deutlich zu hören. Etwa vom 20. Lebenstag an hört 
man von den Jungen den Ruf, mit dem sie nach dem Ausfliegen ihren Standort 
bekanntgeben und gleichzeitig betteln. 


Hudern: Die Zeitdauer, die das 9 beim Brüten auf den Eiern zubringt, sinkt sofort 
ab, wenn die Jungen geschlüpft sind, doch werden diese bis zum 14., selten sogar noch 
am 15. Tag gehudert. Bei jungen Kleibern geht die Befiederung sehr langsam vor sich; 
die lange Huderzeit ist deshalb notwendig. 


Wir konnten keine Reaktion des @ auf verschiedene Witterungsbedingungen feststel- 
len. Die @ haben bei kühler Witterung nicht mehr gehudert (oder gebrütet) als bei 
Wärme. Dies führt dazu, daß Jungenverluste in erster Linie während ungünstiger Witte- 
rungsperioden eintreten. Es ist wahrscheinlich, daß derartige Verluste in künstlichen 
Nisthöhlen größer sind als in natürlichen Baumhöhlen, denn die Isolation ist in einer 
Baumhöhle zweifellos wesentlich besser als in einer kleinen Nisthöhle. 


Wenn die Jungen schon relativ groß sind, können nicht mehr alle vom Q mit dem Kör- 
per bedeckt werden. In diesem Stadium kann dann das 9 beginnen, das Nestmaterial, 
auf dem die Jungen sitzen, mit Schnabel und Füßen zur Seite und nach hinten zu schie- 
ben. Diese Aktion kann mehrere Minuten dauern; nachher sitzen die Jungen dann 
wesentlich tiefer in der Nestmulde und können dadurch wieder bedeckt und gewärmt 
werden. 


Nestlingsperiode: Die Nestlingsperiode des europäischen Kleibers dauert im 
Durchschnitt 24 Tage; bei den von mir kontrollierten Bruten betrug sie 2 x 23, 4 x 24, 
1 x 25 und 1 x 26 Tage. 


Die Jungen, die erst mit 26 Tagen ausflogen, waren nicht etwa in der Entwicklung 
zurückgeblieben, sondern es waren Jungvögel, die besonders häufig gefüttert worden 
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waren. Sie blickten schon vor dem Ausfliegen öfters aus der Bruthöhle in Erwartung 
der nächsten Fütterung und pickten dort schon aktiv an der Mauer, doch sobald sie 
gefüttert worden waren, zogen sie sich wieder in die Nisthöhle zurück. 


Bewegungsweisen der Jungvögel: Schon ein zweitägiger Jungkleiber 
konnte mit Flügeln und Füßen — nach Art von Vierfüßlern — vier Zentimeter weit ins 
Nest kriechen, als er beim plötzlichen Abflug des Altvogels aus dem Nest geschleudert 
worden war. 


Junge Kleiber bewegen sich zunächst nicht viel, sie schlafen meist. Erst wenn sich die 
Federkiele der Handschwingen und des Kleingefieders, etwa am 14. Lebenstag, zu 
öffnen beginnen, kann man Putzbewegungen registrieren, die genauso ablaufen wie 
beim erwachsenen Vogel. Das Kopfkratzen beginnt, sobald die Federkiele auf dem Kopf 
zu platzen beginnen. 


Nach dem Verlassen der Bruthöhle sind die Jungvögel fähig, zu klettern und zu fliegen. 
Sie trennen sich sofort und sitzen — im Gegensatz zu anderen Arten der Gattung Sitta 
— nicht auf den Ästen zusammen, sondern jeder bleibt für sich. Ob sie sich abends 
zusammenfinden wie bei einer Brut in der Voliere, ist nicht bekannt. 


Die Jungkleiber bleiben während der ersten Tage nach dem Ausfliegen im Revier. Sie 
fliegen zwar gelegentlich über die Grenzen hinaus, werden jedoch von den Nachbarn 
nicht verfolgt; sie kehren um, da sie von ihren Eltern nicht begleitet werden und das 
Futter nur im Revier erhalten. 


Kleiberfamilien, die isoliert und ohne Nachbarn, d. h. auch ohne feste Grenzen, leben, 
können mit den flugfähigen Jungen weit umherstreifen. Eine beringte Familie in einem 
Gebiet mit alten Obstbäumen fand ich wenige Tage nach dem Ausfliegen der Jungen 
425 m von ihrer Bruthöhle entfernt. 


Etwa 7 Tage nach dem Ausfliegen zeigt sich bei freilebenden Kleibern wie auch solchen 
in der Voliere das Neugierverhalten. Dabei verschlucken sie Nahrungsteile, die sie von 
den Eltern erhalten, nicht sofort, sondern behalten sie im Schnabel, legen sie ab oder 
stecken sie in Spalten, fressen sie aber noch nicht selbst. 


10 Tage nach dem Ausfliegen können Jungvögel selbständig fressen und Insekten erbeu- 
ten. Sie trennen sich dann von den Eltern, verlassen das Revier, schließen sich jedoch 
immer wieder anderen Familien an. Nur wenn die Jungen beringt sind, kann man 
erkennen, daß Gruppen, die man als „Familien” auf den Bäumen sieht, in Wirklichkeit 
nicht zusammengehören. Ich habe daher solche Gruppen als „Pseudofamilien” 
bezeichnet. 


„Flugunruhe”: Wenn junge Sitta europaea nach der Handaufzucht etwa 38—40 
Tage alt, also völlig selbständig sind, beginnt ein Verhalten, das ungewöhnlich ist: Die 
Vögel werden plötzlich scheu und fangen an — wie wenn sie sehr erregt wären —, hin 
und her zu fliegen. Dieses Verhalten fiel schon den Heinroths (1926) auf, die die meisten 
mitteleuropäischen Singvögel handaufgezogen haben. Gleich, wo man die Vögel hält, 
rasen sie, vor allem vormittags, stundenlang mit nur kurzen Unterbrechungen hin und 
her, wenn sie in kleinen Käfigen sind; in einer Voliere führen sie unentwegt Kreisflüge 
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durch. Bei kurzen Unterbrechungen ist oft der Schnabel geöffnet, der Kleiber ist über- 
hitzt, frißt dann rasch etwas und setzt die Flüge fort. 


Dieser Zustand dauert 8—14 Tage. Anschließend wird der Kleiber wieder ruhig, nimmt 
erneut Futter aus der Hand, die Episode ist völlig vorüber. 


Es scheint bei dieser Art keine Ausnahmen zu geben. Ich habe im Lauf der Jahre etwa 
ein Dutzend europäische Kleiber aufgezogen und manchmal versucht, durch wech- 
selnde Haltung diese Unruhe zu vermeiden — es ist nie gelungen. 


Auch Junge einer Brut in der Voliere, die von ihren eigenen Eltern aufgezogen wurden, 
machten die Rundflüge in üblicher Weise. Ich habe dieses Verhalten „Flugunruhe” 
genannt. Es handelt sich aber nicht um die Periode, in der in manchen Jahren junge 
Kleiber richtige Wanderungen ausführen; diese finden wesentlich später statt. 


Ich vermute, daß in dieser Phase der Unruhe die wildlebenden Kleiber das Brutrevier 
verlassen und dabei kürzere oder längere Strecken zurücklegen. Solche Jungvögel 
erscheinen häufig an Stellen, wo keine Kleiber brüten, z. B. in Hausgärten oder kleinen 
Baumgruppen in Ortschaften. 


Unklar bleibt, weshalb gerade diese Kleiberart eine solche zweifellos endogen program- 
mierte Unruhe entwickelt, denn andere Vogelarten verlassen ebenso ihre Reviere, ohne 
daß sie eine spezifische Unruhe zeigen. 


Die Ansiedlung junger S. europaea erfolgt allerdings, wie die Beringung ergab, nicht 
regelmäßig in weiter Entfernung, sondern oft auch unweit des Geburtsorts. 


Jugendentwicklung bei der Handaufzucht: 


Alter in Erstmaliges Auftreten von Verhaltensweisen 

Tagen 

16 Schreckstellung mit eingezogenem Kopf und hochgestellten Flügeln bei 
plötzlichem Lichteinfall und bei lauten Geräuschen. 

22 Hämmern an den Wänden der Nisthöhle. 

24 Ausgeflogen. Hämmern an auffallenden Gegenständen. 

26 Neugierverhalten; erkundet Umgebung. 

Di Verschluckt Mehlwurm nicht sofort, sondern halt ihn im Schnabel und 


trägt ihn umher*). 


28 Schiebt Mehlpuppe in eine Ecke, nimmt sie später auf und verschluckt sie. 
Ergreift Noctuide, schlägt sie gegen Unterlage (Totschlagbewegung), aber 
verzehrt sie nicht. Hämmert auf fixierte Punkte von verschiedenen Win- 
keln aus. 


*) In der Zeit, in der Jungkleiber noch gefüttert werden und noch nicht selbständig fressen, kann es vorkommen, 
daß sich die Jungen — während einer Übergangsphase — die Nahrung nicht mehr in den Rachen stecken lassen, 
sondern diese ergreifen und dann verschlucken. Entfällt dabei ein Nahrungsstück, etwa ein Mehlwurm, so stür- 
zen die Vögel diesem nach (Löhrl 1978), landen dann neben ihm, ohne das Nahrungsteil aber selbständig aufneh- 
men zu können. In diesem Fall ist die Verhaltensweise, eine einmal ergriffene Nahrung sicherzustellen, indem 
man ihr reflexartig folgt, schon gereift, be vor die dazugehörige Funktion gereift ist, nämlich diese Nahrung 
auch zu verwerten. 
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29 Frißt Ameisenpuppen und Mehlwürmer selbst, aber bettelt noch und läßt 
sich füttern. 

30 Frißt Erde aus Blumentopf. 

31 Versteckt Nahrung unter Papier. Trägt Objekte umher, steckt sie in Spal- 


ten und hämmert darauf, indem er das Objekt umkreist. Stürzt fallender 
Beute nach. Erster Jugendgesang. 

33 Erstes Bad. Erstmals Versteckhandlung mit Bedecken. Warnruf und 
Abflugbereitschaft bei Greifvogelerscheinen. Untersucht Rückseite von 
Spalten, wenn er vorne versteckt hat. 


34 Erstmals artspezifische Erregungsrufe. 

37 Flugunruhe beginnt**). 

45 Flugunruhe zu Ende**). 

55 Erinnert sich an abgefallenes Teilstück, nachdem er den Hauptteil gefres- 
sen hat. 


Abwehr von Nestfeinden: Der gewichtigste Nisthöhlenkonkurrent für den 
Kleiber ist der Star. Dieser bleibt vor allem dann siegreich, wenn sich der Nestbau und 
damit der Bau einer schützenden Mauer wegen langandauernder kalter Witterung ver- 
zögert haben. Wenn schon in der zweiten Märzhälfte warmes Wetter vorherrscht, kön- 
nen die Kleiber den Mauerbau zügig vollenden, bevor sich die Stare längere Zeit an der 
Höhle aufhalten. Wenn deren Besuche, wie üblich, nur am frühen Morgen erfolgen, 
kann der Kleiber, sofern feuchte Erde zur Verfügung steht, die Mauer so weit errichten 
und härten, daß sie am folgenden Morgen vom Star nicht mehr völlig abgetragen wer- 
den kann. Schwierigkeiten können entstehen, wenn in der entscheidenden Zeit eine 
längere Trockenperiode das Mauern verhindert; dies kommt in Mitteleuropa jedoch 
selten vor, und der Mangel an feuchter Erde ist zudem von der Bodenbeschaffenheit 
abhängig. 


Bei einem Mangel an Höhlen können auch weniger geeignete besetzt werden. Eine sol- 
che Höhle hat 1984 ein Star noch nach Fertigstellung der Mauer wieder öffnen und 
besetzen können, da langandauernder Regen die Mauer aufgeweicht hatte. 


Von den kleinen Höhlenbrüterarten, die jederzeit auch das Flugloch des Kleibers pas- 
sieren können, kann der Feldsperling, Passer montanus, ein echter Höhlenkonkurrent 
sein. Ob er in allen Fällen dem Kleiber überlegen ist, ist unklar; in mehreren Fällen 
jedoch konnte der Feldsperling über einem Kleibernest sein eigenes Nest aufbauen und 
dort seine Brut großziehen. Eine derartige Konkurrenz ist jedoch auf Waldrandgebiete 
beschränkt, die an Felder grenzen, da inmitten großer Waldgebiete der Feldsperling 
nicht brütet. 


Bei Störungen während der Zeit des Nestbaus hat der Kleiber Stare, die versuchten, die 
Mauer zu beseitigen, nie anzugreifen gewagt, sondern immer nur erregt gerufen. 


**) Was den Zeitpunkt des Beginns dieser Phase angeht, so schwankt er bei einzelnen Individuen. Manche Jung- 
vögel haben schon 14 Tage nach dem Ausfliegen damit begonnen, andere erst 20 Tage danach. Die Dauer variiert 
zwischen 8 und 14 Tagen. 
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Neben dem Star kommt der Buntspecht weniger als Konkurrent in Frage, sondern mehr 
als Nestfeind, der vor allem die Jungvögel als Nahrung zu erreichen sucht. Dieser 
Specht kann die Mauer beseitigen, tut dies aber selten; doch hat er mehrfach unterhalb 
des Fluglochs eine neue Offnung geschaffen und so die Brut erreicht. 


Gegenüber dem Buntspecht gibt es verschiedene Abwehrversuche: Der männliche Klei- 
ber kann den Specht durch rasanten Anflug von hinten rammen; dabei ertönt während 
des Aufpralls ein spezifischer, sonst nie gehörter Laut. Gegenüber einem präparierten 
Balg können sich solche Stöße so verstärken, daß dieser ernstlichen Schaden erleidet 
oder herabfällt. Lebende Buntspechte reagieren heftig und wehren den Kleiber mit aus- 
gebreiteten Flügeln und mit stoßbereitem Schnabel ab. Solange sie diese Haltung ein- 
nehmen, vermeidet der Kleiber seine Vorstöße und fliegt nur in nächster Nähe am 
Specht vorbei, doch wird schon dadurch der Specht am Arbeiten gehindert. 


Die Wirkung von Rammstößen, wie sie auf den Specht ausgeführt werden können, ist 
beachtenswert. Ein handaufgezogener Kleiber, dessen @ in der Voliere brütete, führte 
gegen meine Hand Rammstöße aus, wenn ich sie an die Nisthöhle hielt. Es gab dadurch 
Verletzungen sowohl durch den Schnabel als auch durch die Krallen. 


Blume (1967, 1971) hat allerdings bei Verwendung eines präparierten Buntspechts eine 
andere Reaktion des Kleibers erlebt: Dieser hat dabei das Ablenkungsverhalten gezeigt, 
wobei er, am Stamm hängend, mit ausgebreiteten Flügeln und gespreiztem Schwanz 
Pendelbewegungen ausführte (Abb. 10). 


Abb. 10: Ablenkungsverhalten des Kleibers bei 
Gefährdung der Bruthöhle (nach Blume). 
C. Ziegler 


Ein weitgehend gleichartiges Verhalten der Kohlmeise, Parus major, ist im Film aus 
freier Natur festgehalten worden (vgl. Sielmann & Löhrl 1978). Dabei hat die Kohlmeise 
ein Eichhörnchen an der Bruthöhle abzuwehren versucht. 
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In den USA wurden ähnliche Verhaltensweisen bei Meisen wie bei Sitta carolinensis 
beobachtet (s. S. 144). Dort werden die Bruten vor allem von den relativ häufigen 
Hörnchenarten bedroht. In Mitteleuropa fehlen diese; das Eichhörnchen kann in eine 
Kleiberhöhle nicht eindringen, wohl aber die beiden nachtaktiven Schläfer Glis glis und 
Elyomys quercinus. Beide Arten haben in meinen Versuchsgebieten Kleiberbruten ver- 
nichtet. 


Der Kleiber als Nisthöhlenkonkurrent: Wenn sie ihre ursprüngliche 
Bruthöhle an stärkere Arten verloren haben, können auch die Kleiber selbst zu Höhlen- 
konkurrenten werden, die gewaltsam und überlegen Kohl-, Blau- sowie Tannenmeisen 
(Parus major, P caeruleus, P. ater) von ihrem Gelege vertreiben. 


Bei unseren wöchentlichen Kontrollen in zahlreichen Versuchsgebieten fanden wir nicht 
selten, daß Kleiber nach dem Eintragen einer nur dünnen Rindenschicht selbst gelegt 
haben, ohne das Nest der Meisen und die im Nest befindlichen Meiseneier zu beseiti- 
gen. Wenn die vertriebenen Meisen noch nicht mit der Brut begonnen hatten, sind dann 
bisweilen einzelne Meisenjunge nach der Bebrütung durch den Kleiber gleichfalls 
geschlüpft und zusammen mit den jungen Kleibern aufgezogen worden. So wurde in 
einem solchen Mischgelege 1971 neben sechs Kleiberjungen auch eine Blaumeise mit 
aufgezogen; in einem anderen Nest zog der Kleiber eine Kohlmeise mit auf, die zum 
Ausfliegen kam. 


In einem nicht alltäglichen Fall, den wir dem Forstwart Oltmer verdanken, hat ein Klei- 
ber nach einer Störung sein Gelege verlassen, aus einer in unmittelbarer Nachbarschaft 
hängenden Höhle die dort brütende Kohlmeise verjagt, deren Eier weiterbebrütet und 
anschließend die Kohlmeisenjungen aufgezogen. 


Bei frühzeitiger Übernahme eines Meisennestes können Kleiber auch das Nistmaterial 
des Vorgängers entfernen, so daß bei späteren Kontrollen die Annektion nicht mehr 
nachweisbar ist. Nur bei regelmäßiger Nachschau während der Brutzeit ist es möglich, 
solche Besitzwechsel nachzuweisen. 


An einer Bruthöhle sah ich bei der Kontrolle einen Kleiber mit Kiefernrinde wie auch 
eine Tannenmeise mit Moos als Nistmaterial einschlüpfen. Das dort entstandene Nest 
bestand aus dem Material beider Vögel bunt gemischt. Anschließend hat in dieser 
Höhle der Kleiber gelegt und auch die Jungen aufgezogen. 


Zu den Nestfeinden müssen in Mitteleuropa auch die Hummeln gerechnet werden. 
Durch sie werden zwar vor allem die Meisen geschädigt, jedoch gelegentlich auch 
Kleiberbruten. 


Wenn die Hummelkönigin im Frühjahr Bruthöhlen oder künstliche Nisthöhlen nach 
einer geeigneten Möglichkeit für ihre Brut absucht, begibt sie sich — wohl meist in 
Abwesenheit des Vogels — in die Bruthöhle und verbirgt sich dort im Nistmaterial, 
wobei sie sich durch Druck nach allen Seiten einen Hohlraum schafft. Bei jeder 
Erschütterung des Nests, also vor allem, wenn sich der Altvogel dort zu schaffen macht, 
fängt die Hummelkönigin an, drohend und sehr laut zu summen. Daraufhin verlassen 
die Vögel meist das Nest, auch wenn sich schon ein begonnenes Gelege darin befindet. 
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Ob sich Kleiber, wenn sie anwesend wären, beim Eindringen der Hummel zur Wehr 
setzen würden, ist unbekannt. 


Übernachten 


Die Nacht verbringen die Kleiber, wenn irgend möglich, in Höhlen. Zahlreiche Nisthöh- 
lenkontrollen haben ergeben, daß sie normalerweise allein nächtigen; dabei begleitet 
das © öfters das 9 bis zu dessen Baumloch und fliegt dann zu seinem eigenen Schlaf- 
platz. Es gibt jedoch eine Fotoaufnahme (Stiefel 1976), die zwei Kleiber schlafend in 
einem Nistkasten zeigt. Offenbar geschieht dies, wenn in der Nähe keine andere geeig- 
nete Höhle vorhanden ist. In solchen Fällen schlafen Kleiber auch gelegentlich in 
Nischen oder hinter abstehender Rinde. 


Die Tatsache, daß Kleiber öfters in Gewöllen des Waldkauzes, Strix aluco, gefunden 
werden, ist indessen ein Hinweis darauf, daß mindestens die ausgeflogenen Jungvögel 
nicht immer eine schützende Höhle finden. Die @ übernachten nach Fertigstellung des 
Nestes regelmäßig in der Bruthöhle. 


Komfortverhalten 


Baden in Wasser oder Schnee: In trockenen Perioden können Kleiber 
Wasserstellen auf dem Boden zum Baden benutzen. In der Voliere wurde die Badegele- 
genheit in einem flachen Gefäß jedoch nur ganz ausnahmsweise benutzt. Wenn es dage- 
gen regnete, so badeten die Kleiber intensiv in den Blättern belaubter Bäume. In der 
Voliere benutzten sie im Winterhalbjahr auch einfach das nasse Volierengitter, indem 
sie dort entlangkletterten und sich dabei naß machten. Genau dasselbe erfolgte bei 
Schnee, wobei Kleiber Verhaltensweisen zeigten, die identisch sind mit denen beim Was- 
serbad. 


Das Sonnenbad: Das Sonnenbad erfolgt, wie bei anderen Passeres, in zwei Stel- 
lungen: Bei der Sonne von vorne richtet sich der Vogel hoch auf, dreht den Kopf 
seitlich und schließt die Augen. Scheint die Sonne von hinten, so werden die Flügel 
etwas gelüftet, und die Bürzeldrüse wird exponiert. Ein Kleiber, den wir in der Voliere 
filmen wollten, verfiel sofort in eine Sonnenbadestellung, als die starken Lampen einge- 
schaltet wurden. 


Gefiederpflege: Die Kleiber pflegen täglich ihr Gefieder, wohl mehrmals. Im 
allgemeinen sitzen sie dazu auf einem horizontalen Ast. Das 9 kann auch im Nest beim 
Brüten oder Hudern das Gefieder reinigen und sich am Kopf kratzen. 


Während kleinere Kleiberarten beim Gefiederreinigen regelmäßig nach unten hängen, 
wobei dann das Kleingefieder völlig gelockert wird, sah ich dies bei S. europaea nur ein- 
mal: Der Kleiber hatte an einem schräg verlaufenden Ast eine Stelle ausgesucht, wo ein 
Stück abgebrochen war, so daß große Splitter das Anklammern erleichterten. Auch bei 
diesem Kleiber-o war das Gefieder völlig gelockert, so daß der Vogel eine rundliche 
Form angenommen hat. 
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Abb. 11: Verschiedene Gesangsstrophen von Sitta europaea: 
a Abfallende Laute. Vielfach bei isolierten Paaren und bei fehlender Erregung. 
b—g Gesangsstrophen verschiedener Intensität. 
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Lautäußerungen 


Der Gesang des Kleibers besteht aus einer Reihe verschiedenartiger Pfeifstrophen, die 
teils abfallend, teils aufsteigend sein können oder auch auf- und absteigend. Diese 
Gesangsstrophen können ohne Schwierigkeiten vom Menschen nachgeahmt werden, 
und man kann in der Brutzeit die Kleiber damit anlocken. 


Den Kleibergesang kann man in den wärmeren Gebieten Mitteleuropas von der zweiten 
Novemberhälfte an am frühen Morgen hören. Er ist deutlich abhängig von der Tempe- 
ratur und fällt an Frosttagen aus, bis er in der zweiten Januarhälfte auch bei großer 
Kälte ertönt. 
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Abb. 12: Lautäußerungen von Sitta europaea: 


a Eine abweichende Gesangsstrophe der Unterart Sitta e. atlas in Marokko. 

b links: Stimmfühlungslaut ,,sit”, vor allem bei Nahrung suchenden Paaren. Dieser Laut ,,sit” 
war für Linné Anlaß für die Bezeichnung sitte bzw. „Sitta”. 

rechts: Laut beim Angebot von Futter an das 9. 
Bettelrufe der Jungen, 12 Tage alt. 
Bettelrufe der Jungen, 15 Tage alt. 
Standortlaut und Bettelruf ausgeflogener Junger. 
Verstärkter Stimmfühlungsruf = Bettellaut des 9 in der Zeit der Eiablage. 
Paarungslaut vor der Kopulation. 

h links: Aggressiver Drohlaut gegeniiber Rivalen (Artgenossen). 

rechts: Angriffslaut wahrend des Kampfes. 
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Abb. 13: Erregungsrufe von Sitta europaea: 


links: Hohe Intensitat. 
rechts: Reduzierte Erregung. 


Der Gesang dient vor allem der Verkiindung und Behauptung des Reviers; bei unge- 
paarten Männchen kann er jedoch auch dem Anlocken eines Weibchens dienen (Abb. 
11, a—d). 


Wahrend der Aufzucht der Jungen hort man im allgemeinen keine Gesangsstrophen. 
Wenn die Jungvögel jedoch ausgeflogen sind oder das Ausfliegen bevorsteht, singen die 
Kleiber wieder häufig; es erscheint möglich, daß dieses Singen in der sensiblen Phase 
der Jungen den Artgesang vermittelt. 


Gleichbedeutend mit den Pfeifstrophen ist ein Trillergesang, den man vor allem auf 
dem Höhepunkt der Paarbildung und des Nestbaus hört. Die einzelnen Laute können 
in unterschiedlicher Frequenz vorgetragen werden (Abb. 11, e—g). 


Eine ungewöhnlich große Rolle spielen bei Sitta europaea die Erregungslaute, die nicht 
weniger lautstark sind als der Gesang. Diese Rufreihen können durch einen Feind aus- 
gelöst werden, aber auch durch das Erscheinen eines Rivalen. Auseinandersetzungen 
jeglicher Art werden von diesen Rufen begleitet. Sie haben eine ansteckende Wirkung 
und übertragen die Erregung, auch ohne daß eine Gefahr sichtbar ist. Wenn man in der 
Nähe eines Kleibers — gleich, ob in seinem Revier oder in einer Voliere — diesen Ruf 
vom Tonband abspielt, beteiligen sich die Kleiber sofort an diesen Rufen. Auch die im 
gleichen Revier lebenden Meisen, Parus spec., und Goldhähnchen, Regulus regulus, 
kommen meist sofort herbei, wenn man die Erregungslaute der Kleiber abspielt. 


Da die Reviere der Kleiber auch im Winter verteidigt werden, erfolgt die Bekanntgabe 
eines besetzten Reviers durch den Erregungsruf. Kleiber, die noch kein Territorium 
besetzt haben und im Winterhalbjahr eines suchen, melden sich durch diese Rufe an 
und stellen dabei fest, ob es sich um ein besetztes Revier handelt. 


Diese Reaktion habe ich dazu benützt, um im Winter das Vorhandensein von Kleibern 
festzustellen. Revierbesitzer kommen meist sofort herbei, wobei beide Partner lebhaft 
rufen. Befinden sich Kleiber allerdings am Rand des Reviers oder in neutralem Gebiet, 
so antworten sie meist, kommen aber nicht herbei, sondern entfernen sich. Dies beob- 
achtete ich vor allem im Nadelwald, wo die Reviere sehr groß und die Grenzen im Win- 
terhalbjahr häufig unbewacht sind. 
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KASCHMIRKLEIBER, Sitta cashmirensis 


Einleitung 


Sitta cashmirensis habe ich kennengelernt und beim Brutverhalten beobachtet vom 
1.—12. 6. 1966 im östlichen Afghanistan (Nuristan). Am letzten Tag habe ich eine Brut- 
höhle geöffnet, in der sich drei weibliche und ein männlicher Jungvogel befanden. 
Davon habe ich das © und eines der @ herausgenommen, mit nach Deutschland 
gebracht und dort vollends handaufgezogen. In der Voliere wurden die Verhaltens- 
weisen einige Jahre lang beobachtet (Abb. 14). 


Abb. 14: Kaschmirkleiber beim Aufwärtsklet- 
. | . / tern. Man erkennt die einfarbigen Unterschwanz- 
Wy Wee We _ decken. 


Die verwandtschaftlichen Beziehungen dieser Art zu Sitta europaea und S. castanea 
sind umstritten. Sie wird in der Literatur als Unterart von S. europaea (z. B. Ali & 
Ripley 1973), von S. castanea (Greenway in Peters 1967) oder als selbstandge Art (Wol- 
ters 1975—1982) betrachtet. 


Vorkommen und Habitat 


Diese Kleiberart ist in ihrer Verbreitung beschränkt auf den östlichen Teil Afghanistans, 
auf Kaschmir und Randgebiete des W-Himalayas und Pakistans. 


Sitta cashmirensis bewohnt das bewaldete Gebirge und war rings um unser Zeltlager in 
Nuristan relativ häufig, und zwar sowohl in einem Eichenbestand von Quercus baloot 
wie auch in dem nach oben anschließenden Mischwald und im reinen Zedernwald 
(Cedrus deodara). 


2) 


Lebensweise 


Freilandbeobachtungen: Alsich den Gesang im Brutrevier vom Tonband 
abspielte, kam das © in dem mir gut bekannten Zickzackflug herbeigeeilt, 
womit es zunächst sehr an S. europaea erinnerte. Es war daher überraschend, als dann 
die Erregungslaute völlig andersartig und mit S. europaea nicht vergleichbar waren. In 
Nestnähe war auch der bei den meisten Kleiberarten vorkommende Gleitflug, vor 
allem des 9, zu sehen. 


Bei der Nahrungssuche verhielten sich die Kleiber weitgehend so wie S. euro- 
paea und S. castanea, indem sie vor allem auf starken Ästen und am Stamm der Bäume 
kletterten. 


Beiden Bruthöhlen, von denen wir im Lauf der Tage neun fanden, waren durch- 
weg die Eingänge verengt, und bei drei der Höhlen war die Mauer deutlich ausgebuch- 
tet, wie dies auch in der Literatur beschrieben ist (z. B. Ali & Ripley 1973). Die meisten 
Bruthöhlen befanden sich in Eichen, die meist verstümmelt und deren Äste vielfach zur 


Abb. 15: Abgestorbene Zeder, ein 
Brutbaum von S. cashmirensis in 
Afghanistan. 


Viehfuttergewinnung abgehackt worden waren. Die höchstgelegene Bruthöhle befand 
sich in einer abgestorbenen Zeder in einer Meereshöhe von 2160 m, doch haben wir 
diese Kleiber auch noch in 2400 m beobachtet. 
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Ein Nest, dem ich am Schluß unseres Aufenthalts zwei Jungvögel entnahm, war 
größtenteils aus Rindenteilen gebaut. 


Brütende 9 wurden vom © an der Bruthöhle gefüttert. Es schien, als erfolge dies 
mit größerer Regelmäßigkeit als bei S. europaea in Mitteleuropa. 


Die meisten Paare fütterten in der ersten Junidekade Junge im Nest; in einigen Höh- 
len brütete das @ noch; ausgeflogene Junge sahen wir noch nicht. 


Der Gesang dieses Kleibers erinnerte an den von S. europaea, war jedoch nicht so 
laut und nur selten zu hören; auf eine Imitation durch Nachpfeifen, wie bei S. euro- 
paea, reagierte auch Sitta cashmirensis. 


Sehr auffallend waren jedoch die übrigen Lautäußerungen, vor allem bei Erre- 
gung, wenn ich den Gesang im Brutrevier imitiert hatte. Während in solchen Fällen S. 
europaea die bekannten gereihten Erregungsrufe bringt, hörte man von S. cashmirensis 
einen rauhen, entfernt an das Krächzen von Krähen oder Eichelhähern, Garrulus glan- 
darius, erinnernden Laut. Dieser Lauttyp war mir bisher nur von drei Kleiberarten 
bekannt: von Sitta whiteheadi, S. krueperi und auch von S. neumayer, selten von S. 
tephronota. Nach Vielliard (1978) hat Sitta ledanti diesen Krächzlaut auch. Bei allen 
diesen Arten wird dieser Laut bei einer gewissen Erregung gebracht, die jedoch noch 
keineswegs auch Gefahrensituation bedeuten muß (Abb. 16, c). 


Beobachtungenin der Voliere: In der Voliere verhielten sich die Kasch- 
mirkleiber ähnlich wie S. europaea, sie waren jedoch wesentlich friedlicher und ohne 
Aggressionen, auch nachdem sie selbständig geworden waren. 


Die Jungvögel saßen nach dem Ausfliegen tagelang auf Kontakt und schliefen zehn 
Tage lang bei Nacht beisammen, obwohl sie sich tagsüber schon getrennt hatten. Im 
Gegensatz dazu schliefen die Jungen von S. europaea nur wenige Male in der Voliere 
beisammen und saßen bei Tag niemals auf Kontakt. 


Auch gegenüber den übrigen Bewohnern der Voliere, einigen kleinen Meisenarten sowie 
Schwanzmeisen, benahmen sich diese Kleiber völlig friedlich. Sie saßen auch am Futter- 
gefäß oft dicht beisammen. Dieses Verhalten stellte einen deutlichen Unterschied zu S. 
europaea dar, die nicht mit schwächeren Arten zusammen gehalten werden konnten. 


Die beiden jungen Kaschmirkleiber zeigten mindestens Anzeichen der Flugun- 
ruhe, die bei Jungvögeln von S. europaea sehr ausgeprägt ist, bei S. castanea aber 
völlig fehlt. Während jedoch die S. europaea-Jungen in dieser Periode mindestens vor- 
übergehend ihre Zahmheit verlieren und nach dem Abklingen dieser Phase wieder an 
den Menschen gewöhnt werden müssen, beschränkte sich die Flugunruhe bei S. cashmi- 
rensis auf die Morgenstunden, wo sie ihre Runden in der Voliere flogen. Es gab dabei 
aber keinerlei Anzeichen einer Scheu vor Menschen, die Unruhe war also wesentlich 
abgeschwächt. Schon im August begannen die Jungkleiber, in weitgehender Uberein- 
stimmung mit S. europaea, mit dem Verstecken vor allem von Sonnenblumen- 
kernen. Sie waren dabei sehr aktiv. 


Als ich am 31. August 50 Sonnenblumenkerne in das Futtergefäß legte, waren diese 
nach 20 Minuten entfernt und versteckt. Als dann keine Samen mehr im Gefäß verfüg- 
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Abb. 16: Lautäußerungen von S. 
cashmirensis: 


a 


b 


Bettelrufe Nestjunger, 7 Tage 
vor dem Ausfliegen. 

Bettelrufe Nestjunger, 4 Tage 
vor dem Ausfliegen. 
Erregungsruf. 

Drohlaut mit folgendem Erre- 
gungsruf. 

links: Laut der Kampfbereit- 
schaft (aus dem Brutgebiet). 
rechts: Stimmfiihlungsrufe = 
sit-Laute. 

Luftalarm-Laute. 
Futterangebots-Laut des © am 
Flugloch. 


Die meisten dieser Tonaufnahmen 
hat mein Mitarbeiter G. Thielcke 
gemacht. 
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bar waren und die Aktivität weiterhin anhielt, haben die Vögel noch 15 Minuten lang 
immer wieder schon versteckte Kerne hervorgeholt und an anderen Orten erneut ver- 
steckt, wobei der Versteckplatz stets gewechselt wurde. 


Das Verstecken erfolgte von Anfang an in völlig kleibergemäßer Weise. Die Jungvögel 
benutzten verschiedene Stellen hinter der Rinde sowie Spalten oder morsches Holz. 
Bedeckmaterial wurde nicht aus weiter Entfernung geholt, sondern bedeckt wurde nur, 
wenn das Material unmittelbar neben dem Versteckplatz erreichbar war. 


Anfang September habe ich den Versuch wiederholt und wiederum 50 Sonnenblumen- 
kerne angeboten, dabei die Einzelheiten des Verhaltens notiert: Das © entnahm 20 
Kerne, jeweils einzeln, zwei davon wurden aufgeschlagen und verzehrt, 18 versteckt, 
davon 4 nach dem Verstecken bedeckt. Als ein Kern beim Verstecken nach unten fiel, 
stürzte der Vogel nach (Löhrl 1978) und fing ihn noch im Fallen auf. Der weibliche 
Vogel sammelte 15 Kerne, verzehrte einen, versteckte 14 und bedeckte davon zwei. 


Die übrigen Sonnenblumensamen wurden von den in der gleichen Voliere lebenden 
Meisen der Art Parus melanolophus, die gleichfalls aus Nuristan stammten, versteckt. 


Ähnlich wie S. europaea und S. tephronota versteckten auch diese Kleiber gelegentlich 
Ersatzobjekte, wenn sie keine Samen vorfanden, vor allem Holzstückchen oder Stein- 
chen, die sie wie begehrte Nahrung behandelten. 


Als es im August heftig regnete, begaben sich die beiden Kleiber sofort in den nicht 
bedeckten Teil der Voliere, breiteten die Flügel aus und ließen sich beregnen. Eine derar- 
tige Stellung beim Regenbad sah ich bei anderen Kleiberarten nie. 


Schon am 5. September interessierten sich beide Vögel für Nisthöhlen; vor allem 
das © schlüpfte ganz hinein und entfernte restliches Nestmaterial, das es dort vorfand, 
z. B. eine Feder oder einen Grashalm. Von Dezember an haben die Vögel häufig die 
Nisthöhlen aufgesucht; am 4. Dezember hörte ich erstmals mehrere Gesangsstro- 
phen des ©, etwa gleichzeitig mit den ersten Strophen der europäischen Kleiber in 
der Umgebung, wobei allerdings die Witterung eine Rolle spielte; an kalten und nassen 
Tagen unterblieb das Singen. Leider starb in dieser Zeit das S. cashmirensis-Weibchen. 


Zur möglichen Klärung verwandtschaftlicher Beziehungen gab ich dem S. cashmi- 
rensis-O ein S. europaea-Q. Die Vögel gewöhnten sich aneinander. 


Als Mitte Marz 1967 das o die Nisthohle „zeigt e”, hat es nicht, wie bei S. europaea 
und auch bei S. castanea üblich, am Höhleneingang oder in der Höhle gehammert, son- 
dern flog an den Eingang, zuckte dabei auffallend mit den Flügeln, flog wieder weg, 
kehrte sofort wieder um und wiederholte diese Demonstration mehrfach hinterein- 
ander. 


Beim Nestbau zeigte das S. cashmirensis-© dasselbe Verhalten wie S. europaea: Es 
beschränkte seine Beteiligung auf wenige Male, wo es symbolisch einzelne Baumaterial- 
stückchen durch das Flugloch warf oder etwas an der Mauer klopfte, ohne sich jedoch 
jemals ernstlich zu beteiligen. Ganz anders verhalten sich die © von S. castanea, die 
aktiv mitbauen. Es wäre bei dem Mischpaar indessen nicht auszuschließen, daß das © 
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durch die Dominanz des S. europaea-Q an der Bruthöhle von einer regeren Beteiligung 
abgehalten worden wäre; doch hat dasselbe S. cashmirensis-©, als ich es im folgenden 
Jahr mit einem S. castanea-Q zusammengab, ebensowenig mitgeholfen, obwohl die 
S. castanea-Q normalerweise stets mit ihren © zusammen am Nest arbeiten. 


Bei der Kopulation zeigten sich deutliche Ähnlichkeiten, jedoch auch Unter- 
schiede zu S. europaea. Während beim europäischen Kleiber beide Partner bei der Vor- 
bereitung zur Copula hohe Balzlaute ausstoßen, fehlten diese Laute dem S. cashmi- 
rensis-C in dieser Situation, nur das S. europaea-Q9 brachte sie artgemäß. Die Haltung 
des © war weniger steif, es hat den Kopf nicht so hoch gehalten, und die Pendel- 
bewegungen waren nur angedeutet. Diese Unterschiede bestanden bei mehreren beob- 
achteten Kopulationen. 


Es wäre denkbar, daß sich der stärker ritualisierte Ablauf dieses Geschehens bei S. euro- 
paea erst parallel zur zunehmenden Aggressivität dieser Art entwickelt hat, weil größere 
Hemmschwellen bei den Partnern zu überwinden waren. 


Gesangsstrophen sind nicht dargestellt, da die Kleiber im Freiland nur gelegentlich 
gesungen haben und der Gesang in der Voliere von den freilebenden S. europaea beein- 
flußt sein konnte, die in der Umgebung brüteten. 


KASTANIENKLEIBER (Zimtkleiber), Sitta castanea 


Einleitung 


Kastanienkleiber wurden öfters aus Indien nach Europa importiert und in zoologischen 
Handlungen angeboten. Ich habe sie erstmals 1956 in der Voliere gehalten und in den 
Jahren 1959 bis 1966 mindestens vier Paare erworben, die Junge erbrüteten. 


Ganz besonders wichtig schien bei den neu eingetroffenen Kleibern die Bestrahlung mit 
einer Wärmelampe gewesen zu sein. Mehrere der Vögel kamen mit gesträubtem Gefie- 
der an, weil während des Transports die Temperatur zu niedrig gewesen war. Im Bereich 
von Wärmelampen konnten sich diese Kastanienkleiber oft in sehr hohe Wärmegrade 
begeben, und auch bei Nacht mußten sie in der ersten Zeit zusätzlich erwärmt werden. 


Von März bis Mai 1979 habe ich die Unterart Sitta castanea almorae in Nepal bei der 
Nahrungssuche und an der Bruthöhle beobachten können. Hier sei ausnahmsweise der 
Name der Unterart genannt, weil sich ergeben hat, daß sich die Stimme von der in 
Indien lebenden und von mir in der Voliere gehaltenen Unterart Sitta castanea castanea 
deutlich unterschied. 


Vorkommen und Habitat 


Der Kastanienkleiber lebt in Indien sowie im Himalayagebiet bis Burma, in Thailand 
und Hinterindien. Er bewohnt Laubwaldgebiete, Parkanlagen und Gehölze sowie 
Mischwälder, fehlt jedoch in Höhen über 1500 m. 
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Bewegungsweisen 


In den Bewegungsweisen unterscheidet sich der Kastanienkleiber kaum von den anderen 
Kleiberarten (Abb. 17). 


Abb. 17: Kastanienkleiber- 9 beim Hüpfen auf einem Ast. 


Soziales Verhalten und Drohen 


Im Vergleich mit Sitta europaea fiel sofort auf, daß die Kastanienkleiber viel weniger 
aggressiv waren. Gegenüber Artgenossen waren sie außerhalb der Fortpflanzungszeit 
stets friedlich, so daß mehrere gemeinsam in einem Käfig gehalten werden konnten. 


Wenn sie sich durch andere Vogelarten bedroht fühlten, so reagierten sie mit einem spe- 
zifischen Drohlaut, gelegentlich auch mit drohend aufgesperrtem Schnabel. 


Auffallend war weiterhin, daß sie relativ rasch die Scheu vor dem Menschen verloren. 
Schon nach wenigen Wochen begannen die importierten, ohne Zweifel wild eingefange- 
nen Vögel zu singen und zeigten viele Verhaltensweisen, die bei scheuen Vögeln nicht 
zu sehen sind. 


Das größte Problem für die Zucht der Kastanienkleiber in einer Freilandvoliere inmitten 
des Favoriteparks Ludwigsburg schien mir zunächst das Verhalten der im Umkreis der 
Voliere ansässigen freilebenden Kleiber (Sitta europaea) zu sein, da in den vorhergehen- 
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den Jahren mein Versuch, ein Sitta europaea-Paar in dieser Voliere zur Fortpflanzung 
zu bringen, gescheitert war. Der ortsansässige Revierbesitzer hatte den in der Voliere 
befindlichen Artgenossen unentwegt durch das Gitter hindurch eingeschüchtert und 
bedroht, so daß der Volierenvogel nicht mehr zu singen wagte und die Brut mißlang. 
Doch meine Befürchtung war unbegründet: Der revierbesitzende S. europaea reagierte 
überhaupt nicht auf den Gesang des Kastanienkleibers, obwohl dieser für das mensch- 
liche Ohr deutliche Ähnlichkeiten aufwies, wenn auch geringere Lautstärke. 


Ich richtete zur endgültigen Klarstellung auf dem Dach der Voliere eine Futterstelle ein, 
die der revierbesitzende S. europaea auch entdeckte und annahm. Es zeigte sich, daß 
sie sich trotz der großen Annäherung nicht bekämpften. Beim ersten Anflug des außen 
lebenden S. europaea-© suchte zwar das Kastanienkleiber-c den über ihm sitzenden 
Kleiber anzugreifen, wich aber sofort zurück, als dieser seinerseits eine Drohstellung 
einnahm. Dabei ist zu berücksichtigen, daß der europäische Kleiber wesentlich größer 
ist als die Kastanienkleiber-Unterart S. castanea castanea, um die es sich hierbei han- 
delte; das Gewichtsverhältnis beträgt immerhin 23 zu 16 g. Das Kastanienkleiber-o ließ 
fortan lediglich manchmal den Drohlaut hören, wenn sich der andere näherte, und 
zeigteeine defensive Drohstellung mit hängenden Flügeln und hochgestell- 
tem Schwanz, wie sie auch bei einander bekämpfenden S. europaea vorkommt. Ich 
habe diese Stellung bei S. castanea anschließend nie mehr gesehen, auch nicht bei den 
freilebenden Vögeln in Nepal. 


Außerhalb der Brutzeit findet man nach Smythies (1953) und Ali & Ripley (1973) den 
Kastanien- und den Brillenkleiber in gemischten Schwärmen. Bei starker Annäherung 
vertreibt jedoch (nach Ali & Ripley) der Brillen- den Kastanienkleiber. 


Ernährungsverhalten 


Bei der Nahrungssuche werden Stämme und starke Äste deutlich bevorzugt, doch kön- 
nen auch dünnere Äste gelegentlich aufgesucht werden. Wo solche nicht stärker als 
3 cm im Durchmesser oder mit Flechten bewachsen sind, ist dieser Kleiber imstande, 
sich auch auf der Unterseite fortzubewegen und die dort verborgenen Insekten hervor- 
zuholen. 


Die in Nepal beobachteten Kastanienkleiber haben sich im Gebiet um Godawari im 
Kathmandutal bei der Nahrungssuche keineswegs nur auf Laubbäumen aufgehalten, 
sondern auch die dortigen Kiefern, Pinus roxburghii, regelmäßig aufgesucht. Ein Vogel 
hat z. B. mehrere Zapfen dieser Kiefer untersucht, wohl nach den dort verborgenen 
Insekten, denn die Zeit der Samen war vorüber, und bei S. castanea ist es auch unwahr- 
scheinlich, daß Samen verzehrt werden. 


Im allgemeinen beschränkte sich der Kastanienkleiber jedoch darauf, auf der Oberflä- 
che von Ästen entlangzuhüpfen und dort abwechselnd auf der rechten, dann auf der 
linken Seite auf die Unterseite zu blicken, ganz so, wie es auch S. europaea macht. Ver- 
mutlich werden sich die Insekten im Brutgebiet von S. castanea noch mehr als in Mittel- 
europa auf der Unterseite der Äste aufhalten, um der austrocknenden Sonne zu ent- 
gehen. 
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Im Zusammenhang damit könnte auch stehen, daß die Kastanienkleiber sich vor allem 
an schattigen Stellen aufhielten. Es war wiederholt zu sehen, daß sie die Sonnenseite 
der Bäume mieden und, wenn sie dort angeflogen waren, sich sofort auf die Schatten- 
seite begaben. Natürlich ist es auch denkbar, daß die Vögel selbst der heißen Sonne zu 
entgehen suchten. 


S. castanea mit seinem langen und dünnen Schnabel erbeutet seine Nahrung nicht in 
erster Linie durch Hämmern oder Absprengen der Rinde, sondern meist durch Absam- 
meln auf der Oberfläche und aus Verstecken. 


Meine aus den Brutgebieten importierten Kleiber verzehrten als Nahrung zunächst aus- 
schließlich das handelsübliche Futter für empfindliche Insektenfresser sowie Mehlwür- 
mer (Larven des Käfers Tenebrio molitor), Ameisenpuppen und die Larven von Wachs- 
motten, in den Sommermonaten auch Larven von Wespen sowie Seidenraupen, die wir 
als Futter züchteten. Es war deshalb verständlich, daß einige Paare nicht beim Ver- 
stecken von Nahrung beobachtet werden konnten. Diese Vögel nahmen auch nur gele- 
gentlich Samen als Nahrung an, am ehesten noch Pinienkerne (Samen von Pinus 
pinea), die in gemahlenem Zustand sogar von sonst reinen Insektenfressern wie etwa 
den Muscicapini gefressen wurden. 


Es zeigte sich jedoch, daß in der Voliere erbrütete, im mitteleuropäischen Klima aufge- 
wachsene Jungvögel von Sitta castanea Samen nicht nur verzehrt, sondern auch ver- 
steckt haben. Es ist möglich, daß die andersartigen Umweltbedingungen in Mitteleu- 
ropa eine latent vorhandene Befähigung zum Verstecken zum Vorschein gebracht 
haben; doch erfolgte das Verstecken nur gelegentlich und mit geringer Intensität. 


Nahrungsbeha ndlung: Die importierten Kastanienkleiber haben zunächst 
Mehlwürmer jeder anderen Nahrung vorgezogen. Es fiel dabei auf, daß sie, im Gegen- 
satz zu vielen anderen Kleiberarten, diese Nahrung nicht in erster Linie in Spalten ein- 
klemmten und dort weichklopften, sondern — eher nach Art der Drosseln — auf die 
Unterlage schlugen, bis sich die Beute nicht mehr bewegte, und dann als Ganzes ver- 
schluckten. Ähnliches sah ich auch im Freiland in Nepal nach der Flugjagd auf 
Insekten. 


Wenn den Kastanienkleibern — vor allem in den ersten Tagen nach der Ankunft — 
Mehlwürmer beim Bearbeiten entfielen, stürzten sie reflexartig nach (Löhrl 1978), 
wobei sie gelegentlich unsanft auf der Unterlage landeten, weil sie die Dimensionen 
ihrer neuen Umgebung noch nicht gewöhnt waren, so daß die Gefahr bestand, daß sie 
sich verletzten. 


Bei einem der Vögel fiel auf, daß er nach seiner Ankunft aus der Zoohandlung als aller- 
erstes nicht Futter, sondern Sand aufgenommen hat. Wahrscheinlich hatte er vorher 
lange Zeit keinen erhalten und war vielleicht auch mit Körnern gefüttert worden, die 
bei allen Kleibern ohne Sand oder kleine Steinchen nur schwer verdaut werden können. 


Brutverhalten 


Balzfüttern: Schon wenige Wochen nach dem Eintreffen begannen die importier- 
ten © zu singen, und kurz darauf haben diese dem 9 Futter angeboten. Die Futter- 
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übergabe erfolgte fast immer mit einem spezifischen Fütterlaut, den das © ausstieß, 
wenn es das Futter überreichte. 


Vielfach begannen die © mit dem Balzfüttern früher, als die @ bereit waren, das Futter 
entgegenzunehmen. In der Übergangsphase konnte es vorkommen, daß 9, wenn sich 
das © mit Futter näherte, drohend den Schnabel aufsperrten. Dies dauerte jedoch stets 
nur kurze Zeit. Von Februar an war das Balzfüttern regelmäßig zu sehen, wobei wahr- 
scheinlich der frühe Beginn des Fortpflanzungsverhaltens mit den klimatischen Verhält- 
nissen ihrer wärmeren Heimat zusammenhing. 


Das Balzfüttern begann bei diesen Vögeln mehrere Wochen bevor sie mit dem Nestbau 
begannen. Es ist im Verhaltensinventar dieser Kleiberart so stark verankert, daß sich 
sogar zwei überzählige 9, die ich in Reserve in einem Käfig hielt, gegenseitig fütterten. 
Verglichen mit S. europaea ist diese Aktivität ungleich stärker entwickelt; vor Beginn 
des Nestbaus sah ich S. europaea-o nie das 9 füttern. Das Balzfüttern kann als das 
friiheste Stadium der Fortpflanzungszeit betrachtet werden. 


Es handelt sich also — besonders deutlich bei dieser Art — um zweierlei Motivationen 
des Balzfiitterns. Die friihe Phase, oft lange vor Beginn des Nestbaus einsetzend, geht 
eindeutig vom © aus, welches das Futter dem 9 anbietet, während die spätere mit 
dem Betteln des 9 eingeleitet wird, das stets dabei den Ruf hören läßt, wie ihn die aus- 
geflogenen Jungen bringen, und dabei auch, wie diese, die Flügel bewegt. 


Während der Zeit des Nestbaus fütterte das © verstärkt, sobald frisches Futter ange- 
boten wurde, vor allem frische Ameisenpuppen sowie lebende Spinnen und Raupen. 
Dabei zeigten sich deutliche Unterschiede bei der Auswahl der Nahrung: Als ich 
lebende Seidenraupen in das Futtergefäß gab, hat das o diese zwar bearbeitet und 
selbst gefressen, aber niemals als Balzfutter verwendet. Genau dasselbe habe ich auch 
bei anderen Kleiberarten in der Voliere erlebt; Seidenraupen wurden nie bevorzugt. 


Die Bruthöhle: Im Lauf des Monats März zeigte sich dann auch das Interesse 
für eine geeignete Bruthöhle, auch solange die Vögel noch mit Rücksicht auf die niedri- 
gen Außentemperaturen in einer kleinen Zimmervoliere gehalten wurden. 


Als in dieser Zeit einmal das Futter mit Quark gemischt war, war zu meiner Verwunde- 
rung nach kurzer Zeit das Gefäß leer. Es zeigte sich, daß das @ diese Masse verwendet 
hatte, um das Flugloch der Nisthöhle, in der es nachts schlief, zu verkleinern und die 
Spalten damit auszufüllen. 


In den ersten Apriltagen war die Fortpflanzungsbereitschaft so stark angewachsen, daß 
ich zunächst das o am 5. 4. in die Freivoliere brachte. Da in dieser Zeit regelmäßig noch 
Witterungsrückschläge erfolgen, wurde über dem am höchsten gelegenen Ast eine Wär- 
melampe installiert, die regelmäßig aufgesucht wurde. 


Nachdem sich das © eingewöhnt hatte, kam am 13. 4. das @ dazu. In der Voliere 
befanden sich zwei Baumstämme mit natürlichen Spechthöhlen. Es handelte sich um 
eine Buntspechthöhle von Picoides (= Dendrocopos) major mit einem Fluglochdurch- 
messer von etwa 45 mm sowie um die Höhle eines Kleinspechts, Picoides (=Dendro- 
copos) minor, mit einem Flugloch von 32 mm Durchmesser. 
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Der männliche Kastanienkleiber hatte sich sofort für die größere Höhle entschieden 
und in dieser gehämmert. Als das @ dazukam, schlüpfte er wiederholt auffallend in 
diese Höhle, streckte den Kopf heraus und ließ die Lautäußerungen hören, die bei der 
Balz vor der Kopulation üblich sind. 


Das 9 zeigte jedoch für die kleinere Höhle Interesse. Zunächst hatte es allerdings nur 
einen Trichter, also ein angefangenes Spechtloch, zu befliegen versucht. 


Am 15. 4., zwei Tage nach seinem Einlassen in die Voliere, begann das 9 , angefeuchtete 
Erde zu sammeln und in die Kleinspechthöhle zu tragen. Beim Sammeln der Erde ging 
der Kleiber so vor, daß er nach dem Aufnehmen des ersten Erdbrockens immer mit offe- 
nem Schnabel weiterhackte, so daß sich immer weitere Schichten von Erde im Schnabel 
anhäuften. Es war eindeutig, daß die Grashälmchen oder kleinen Würzelchen, die sich 
dabei in der Erde befanden, nicht planmäßig aufgenommen wurden, sondern sich 
zufällig ins Baumaterial mischten. 


Offenkundig war dieses Paar noch nicht voll synchronisiert, und es ist denkbar, daß das 
Q zunächst nur deshalb die Kleinspechthöhle bevorzugte, weil es nicht zum © in die 
andere Höhle einzuschlüpfen wagte. Das © seinerseits sammelte auch Erde und brachte 
sie zu der von ihm ausgewählten größeren Höhle. 


Schon am Abend des ersten Bautages war deutlich die Mauer am Eingang der Höhle 
des 9 sichtbar. Das 9 hatte zunächst an der Oberseite im Inneren der Höhle Erde 
angeklebt. Dabei hat es einmal zu viel Erde festgeklebt, so daß es nicht mehr heraus- 
schlüpfen konnte. Wiederholt erschien der Kopf, aber der Vogel hatte sich eingesperrt. 
Leider konnte ich nicht sehen, ob er sich dann den Ausgang nur durch gewaltsames 
Drücken verschaffte oder ob er Erde entfernte. Es ist wahrscheinlich, daß er sich mit 
Gewalt durchzwängte, denn das Gefieder war von da ab an verschiedenen Stellen ver- 
schmutzt. 


Das © baute weiterhin in der großen Höhle, ausschließlich im Inneren; am Flugloch 
konnte man von außen noch nichts erkennen. 


Daß sich der Mauerbau zuerst im Inneren der Bruthöhle abspielt und nicht am Höhlen- 
eingang begonnen wird, habe ich auch bei einem freilebenden Paar in Nepal beobach- 
tet. Dort sah ich immer nur den männlichen Vogel mit Baumaterial einfliegen, wobei 
er oft große Mengen von Erde, aber dreimal auch frischen Kuhmist, in die Spechthöhle 
eintrug, ohne daß man am Flugloch etwas sehen konnte. Mehrere Tage lang hat das dor- 
tige © sämtliche Baustoffe ins Innere der Höhle getragen. 


Vom 20. 4. an hat dann das Volieren-o gleichfalls an der kleinen Höhle gebaut und 
sowohl gemauert als auch Rinde in die Bruthöhle geworfen. 


Das Nest: Daesin der Voliere noch an Nistmaterial fehlte, brachte ich einen Kie- 
fernast ein. Die dünne Rinde von Pinus silvestris wird von Sitta europaea als fast aus- 
schlieBliches Nestmaterial verwendet. Das 9 interessierte sich jedoch zunächst nicht 
fiir die Rinde, sondern fiir das Harz, das an dem Ast ausgetreten war. Es nahm Harz 
auf und verstärkte damit die Mauer in der Höhle. Dasselbe berichten auch Ali & Ripley 
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(1973) von dieser Kleiberart, wobei sie angeben, daß die Kleiber in Indien das Harz von 
Acacia arabica, dem babool, fiir denselben Zweck verwendeten. 


Bei dem in Nepal beobachteten Kastanienkleiber-Paar hat das © einmal etwa 20mal 
hintereinander Rindenstücke abgebrochen und jeweils von außen durch den Hohlenein- 
gang geworfen. 


Solche Rindenstücke dürften vor allem als Unterlage gedient haben. In der Kleinspecht- 
höhle in der Voliere war wegen des geringen Innenraums eine zusätzliche Unterlage 
wohl nicht nötig; beide Kastanienkleiber haben ausschließlich die dünne und weiche 
Rinde, die sie von dem Kiefernast entfernten, zum Nestbau verwendet. 


Kopulation: Am 22. 4. 1959 um 8.30 h erfolgte völlig plötzlich eine Kopulation, 
ohne daß vorher irgend eine Zeremonie stattgefunden hätte. Es ist jedoch nicht auszu- 
schließen, daß eine solche schon wesentlich früher erfolgt war. 


Am folgenden Tag, dem 23. 4. 1959, drei Tage vor Ablage des ersten Eies, kam das 9 
aus der Bruthöhle, flog zum © hin und forderte dieses flügelzitternd zur Kopulation 
auf. Das © sang, wie schon vorher, eine Strophe, dann folgte die Copula, anschließend 
sang das © wiederum einige Strophen und begann nun vor dem Q mit den Pendelbe- 
wegungen, wobei auch die gedehnten hohen Laute zu hören waren, wie sie bei vielen 
Kleibern in dieser Situation üblich sind, während das 9 weiterhin mit den Flügeln zit- 
terte. Dann erfolgte erneut eine Kopulation mit anschließendem Gesang. In den folgen- 
den Minuten wiederholten sich Futterübergaben, dann folgte ausgiebige Gefiederpflege 
beider Vögel in der Sonne. Verglichen mit Sitta europaea fehlt S. castanea die steife 
hochritualisierte Haltung des ©. 


Die Gesangsstrophen waren weiterhin sehr häufig zu hören, und die Verteidigungsbe- 
reitschaft des © nahm jetzt deutlich zu. Jeder Kleinvogel, der sich in der Nähe der 
Voliere zeigte, gleich welcher Art, wurde von dem © mit dem Drohlaut angedroht. Es 
schien, als ob diesem © ein Rivale fehlen würde. 


Ausschnitte aus dem Brutablauf im Freiland: Den Brutverlauf im 
Freiland haben wir am 15. Bruttag eines Paares beobachtet, das in 1540 m Meereshöhe 
bei Godawari im Kathmandutal brütete. Die Bruthöhle lag etwa 10 m über dem Erdbo- 
den, '/2 m unterhalb der Bruchstelle eines abgebrochenen starken Astes. Es handelte 
sich um eine Spechthöhle. 


Während 4,5 Stunden am Vormittag des 23. 4. 1979 hat das 9 70 % der Zeit gebrütet, 
30 % der Zeit entfielen auf die Pausen. Während des Brütens wurde das @ 7mal vom 
© gefüttert = 1 Fütterung in 28 Minuten. Interessant waren hier die wenigen, aber lan- 
gen Phasen sowohl beim Brüten wie bei den Pausen. Nach einer Sitzzeit unbekannter 
Dauer in der Morgenfrühe vor 8 Uhr hatte das @ zunächst eine Pause von 13 Minuten 
eingelegt, hatte dann 88 Minuten lang ohne Unterbrechung weitergebrütet, worauf eine 
Pause von 32 Minuten folgte und anschließend eine Brutphase von 71 Minuten. Die 
nächste Pause dauerte 35 Minuten, das Ende der nun folgenden Brütephase haben wir 
nicht mehr abgewartet. Während dieser Zeit hat das © Smal Gesangsreihen, und zwar 
den Trillergesang, hören lassen; ich zählte 6 Reihen in einer Minute. 


64 


Ausschnitte aus dem Brutablauf in der Voliere: Am 26. 4. 1959 
wurde das erste Ei gelegt. Das Vollgelege bestand aus nur drei Eiern, die ab dem 
28. 4. bebrütet wurden. Am 13. Mai schlüpften die Jungvögel. 


Um zu gewährleisten, daß sie geeignetes Futter erhielten, das wir ihnen in dieser Quali- 
tät nicht bieten konnten, brachte ich die Jungen in das Nest einer Kohlmeise, die in einer 
der zahlreichen künstlichen Nisthöhlen im Favoritepark brütete. Den Kleibern gab ich 
als Ersatz dafür junge Kohlmeisen. 


Die Kastanienkleiber fütterten die jungen Kohlmeisen zunächst in normaler Weise, aber 
als sie etwa 8 Tage alt waren, ließ die Fütterungsfrequenz auffallend nach. Offenkundig 
war der auslösende Reiz für das Füttern für die Adoptiveltern nicht mehr stark genug. 
Wir ersetzten daher die Kohlmeisen durch einen jungen heimischen Kleiber, den wir im 
entsprechenden Alter gleichfalls einer Kunsthöhle entnommen hatten. Sofort haben die 
Kastanienkleiber mit voller Intensität weitergefüttert bis zum Ausfliegen dieses Jung- 
kleibers. 


Auch in der Nisthöhle der Kohlmeisen, die die jungen Kastanienkleiber im Nest hatten, 
gab es Komplikationen: Einer der Jungkleiber erstickte an der Tierwolle, mit der das 
Meisennest ausgepolstert war. Hier zeigte sich der mögliche Grad einer Anpassung: Da 
sich derartige Tierwolle nie in einem S. castanea-Nest befindet, fehlte dem Jungvogel 
offenbar die Fähigkeit, die Aufnahme von solchem Nistmaterial zu vermeiden. Dagegen 
habe ich niemals junge Meisen gefunden, die etwa in ähnlicher Weise Opfer ihres artge- 
mäßen Nistmaterials geworden wären. Auch ein weiterer junger Kastanienkleiber kam 
im Meisennest ums Leben, doch es blieb noch ein Jungvogel, ein 9, übrig, den wir im 
Alter von 13 Tagen aus dem Meisennest holten und vollends von Hand aufzogen. 


Dieser Jungvogel verließ seine künstliche „Bruthöhle” im Alter von 23 Tagen und ent- 
wickelte sich späterhin völlig normal. Obwohl dieser Kleiber schon am 3. Lebenstag ver- 
setzt worden war, waren seine Lautäußerungen von denen seiner Eltern nicht zu unter- 
scheiden. 


Im folgenden Jahr, 1960, brachte ich ein anderes Paar in die Voliere. Diese Vögel waren 
vorher in verschiedenen Käfigen gehalten worden. Nach dem Einlassen benahm sich 
das © zunächst sehr erregt und zeigte das bei dieser Kleiberart nur bei hoher Erregung 
auftretende Flügelzucken; dazu brachte er Erregungslaute. Ein Anziehungspunkt war 
sofort die vorjährige Bruthöhle. 


Als ich wenig später das 9 in die Voliere einließ, flog das o nach einer kurzen Begrü- 
Bung mit „Schmatzlauten” an die von ihm kurz zuvor entdeckte Höhle und demon- 
strierte sie in auffallender Weise. Es hämmerte mit großem Eifer am Eingang, entfernte 
sich dann langsam in starrer Balzhaltung. Als sich jedoch das Q an die Höhle 
anhängte, verjagte das o dieses sofort und kehrte selbst zur Höhle zurück, wobei es 
wiederum heftig am Eingang hämmerte. Dieses „Zeigen” wiederholte sich insgesamt 
dreimal. Dann ließ das © das Q an den Eingang, wo es auch sofort zu hämmern 
begann. 


Beide Vögel hielten sich dann an der Höhle auf, und das © hat bei der Arbeit immer 
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wieder den Schmatzlaut ausgestoßen. Dazwischen fütterte es das 9 mit Mehlwürmern 
und bot ihm mehr an als es verzehren konnte. 


Am nächsten Morgen hatte sich das 9 jedoch für eine gleichfalls in der Voliere hän- 
gende Höhle aus Holzbeton entschieden, trug dort Kiefernrinde ein und verklebte 
zwischendurch Erde im Höhleninneren. Auch das © beteiligte sich am Nestbau. 


Am folgenden Tag wurde von beiden Partnern weitergebaut. Dazwischen hat das o oft 
gesungen. Dieser Gesang war nicht so laut wie der Gesang der im Park rundum leben- 
den S. europaea-Kleiber, aber 100 m weit war er doch zu hören, ohne daß die einheimi- 
schen Kleiber darauf reagierten. Vom 22. 4. 1960 an war das @ immer wieder längere 
Zeit in der Bruthöhle verschwunden, und am 23. 4. war keine Nestbauhandlung mehr 
festzustellen. Das @ wurde sehr häufig gefüttert, wobei es einen rollenden Bettellaut 
ertönen ließ. 


Ende April wurden 5 Eier gelegt, der Brutbeginn fiel auf den 1. 5. 1960. Bei dieser Brut 
schlüpften am 17. 5. drei Junge, die einzeln auf Kohlmeisennester verteilt wurden, wäh- 
rend die Kastanienkleiber wiederum einen Nestling von S. europaea als Ersatz 
bekamen. 


Im Alter von 13 Tagen wurden die drei Jungvögel den Kohlmeisennestern entnommen 
und von Hand aufgezogen. Es handelte sich um 2 © und 1 2 (Abb. 18). 


Abb. 18: Junge Kastanienkleiber nach dem Ausfliegen. Das Geschlecht der beiden © ist deutlich 
zu erkennen. 
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Diese drei Jungkleiber saBen nach dem Ausfliegen am 9. 6. 1960 vier Tage lang stets 
dicht beisammen auf Körperkontakt. Am 5. Tag ergab sich plötzlich eine Phase leichter 
Aggressivität, wobei jeder seinen Platz verteidigte und dem Nachbarn mit offenem 
Schnabel drohte. Sie fanden jedoch weiterhin noch tagelang in der Abenddämmerung 
wieder zusammen und nächtigten gemeinsam. 


Bis November konnten sie gemeinsam gehalten werden; erst dann begann eines der © 
mit dem 9, die sich offenkundig zu einem „Paar” vereinigt hatten, das nun überzählige 
© zu hetzen, so daß ich es trennen mußte. Dies hat gezeigt, daß die Jungvögel von Sitta 
castanea viel weniger aggressiv sind als die von S. europaea und daß die Flugunruhe, 
die sich bei allen bisher aufgezogenen S. europaea-Jungen gezeigt hat, bei dieser Art 
nicht auftrat. 


Feindabwehrin freier Natur: Beieinem Brutpaar in Nepal hat der männ- 
liche Kleiber noch vor Nestbaubeginn auf dem späteren Brutbaum plötzlich große Erre- 
gung gezeigt und mit den Flügeln gezuckt. Jetzt erst sah ich, daß sich eine männliche 
Dayaldrossel, Copsychus saularis, auf dem Baum niedergelassen hatte. Die Drossel — 
eine Art, die in Höhlen brütet — flog an das spätere Nistloch des Kleibers und blickte 
hinein. Der Kleiber stürzte sofort herbei und rammte die Drossel, die daraufhin 
abstrich. Einige Tage später kam wohl dieselbe Drossel erneut auf den Baum und nahm 
sofort die Drohstellung ein, obwohl der Kleiber gar nicht da war. Sie flog dann, ohne 
daß sie belästigt wurde, wieder weg. 


Als, während das @ Nistmaterial eintrug, eine Kohlmeise der dort lebenden Unterart 
Parus major nepalensis sich auf den unteren Zweigen des Nistbaums niederlassen 
wollte, stürzte sich der Kleiber-Mann sofort heftig auf die Meise, die sofort das Weite 
suchte und dann ihre Erregung auf den Nachbarbäumen mit den bekannten Lauten 
abreagierte. Eine weitere „Auseinandersetzung” hatte ich durch das Vorspielen des Klei- 
bergesangs vom Tonband selbst hervorgerufen. Ein © kam in großer Erregung ange- 
flogen, suchte offenkundig nach dem eingedrungenen Rivalen, den er natürlich nicht 
finden konnte, doch saß unweit davon ein o des Großen Mennigvogels, Pericrocotus 
flammeus. Der Kastanienkleiber griff nun in der Erregung ersatzweise den Mennig- 
vogel an, der zunächst sichtlich erschrak und abflog, dann jedoch kehrtmachte und 
seinerseits den Kastanienkleiber jagte. 


Während das 9 brütete, erschien ein Ufermaina, Acridotheres ginginianus, der sich 
sofort zum Flugloch begab und dort den Kopf durchsteckte. Dies geschah dreimal im 
Verlauf weniger Minuten. Beim drittenmal hat ihn, während er am Flugloch hing, der 
männliche Kastanienkleiber so wuchtig gerammt, daß der Maina mit einem Schrei weg- 
flog und anschließend mit seinem Partner das Weite suchte. Während dieses Rammsto- 
Bes hat der Kleiber eindeutig keinen Laut hören lassen, im Gegensatz zu S. europaea. 


Bei einer weiteren Kleiberhöhle, die wir gelegentlich kontrollierten, bei der das & mit 
Erde wie auch mit Laub gebaut hatte, war bei unserem Wiederkommen tatsächlich ein 
Maina (unbestimmter Art) Sieger im Konkurrenzkampf um die Höhle geblieben: Stroh- 
halme hingen zum Flugloch heraus, und ein Maina flog wiederholt die Höhle an. Lei- 
der hatte ich vorher nicht gesehen, ob die Mauer an dieser Höhle bereits vollendet war. 
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Lautäußerungen (Abb. 19 u. 20) 


Die beiden Unterarten Sitta c. castanea und S. c. almorae haben zwei verschiedene 
Stimmfühlungslaute: einerseits den hohen scharfen Schmatzlaut, anderer- 
seits ein sit, das dem von S. europaea ähnlich ist. Beide Laute können sich abwechseln, 
etwa bei der Nahrungssuche. Eine verschiedene Bedeutung oder Motivation ist nicht 
erkennbar. Schon junge, eben ausgeflogene Vögel bringen beide Laute. 
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Abb. 19: Lautäußerungen Sitta castanea castanea (Voliere): 


a—c links: Verschiedene Gesangsstrophen. 

rechts: Aggressiv-Gesang. 

links: Schmatzlaut der Altvögel. 

rechts: sit-Laute. 

links: Drohlaut bei Annäherung eines wildlebenden S. europaea auf dem Volierendach. 
rechts: Drohlaut geringerer Intensität. 

links: Bettelrufe des Q beim Balzfüttern. 

rechts: Laute nach starker Erregung 

links: Paarungslaut vor der Copula. 

rechts: sit-Laute flügger Jungvögel. 

Verstärkter Stimmfühlungslaut des @ in der Zeit des Balzfütterns. 
i Standortlaut ausgeflogener Jungvögel. 
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Abb. 20: Lautäußerungen Sitta castanea almorae (Nepal): 


a Gesang. 
b links: Gesang. 
rechts: Erregungsrufe nach Abwehr eines Höhlenkonkurrenten. 


Den Drohlaut hört man bei S. c. castanea in der Voliere sehr häufig. Man könnte 
ihn auch als Verteidigungslaut bezeichnen, denn er wird bei jeder Art einer 
Belästigung oder Annäherung eines anderen gebracht. 


Den Erregungslaut hörte ich nur bei der Unterart S. c. castanea, nie bei den in 
Nepal lebenden Kleibern S. c. almorae. Er ist Zeichen einer starken Erregung. 


Auf Auseinandersetzungen mit Rivalen folgt oft eine Gesangsstrophe mit 
Drohcharakter. 


Gesänge allgemein: Eine unterschiedliche Bedeutung der verschiedenen Gesangs- 
strophen war nicht erkennbar. 


Bettelrufe des Q beim Balzfüttern: Sie entsprechen vollkommen den Bettelrufen 
der flüggen Jungvögel und treten in ähnlicher Form bei jungen S. europaea während 
der Nestlingszeit auf. 
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HIMALAYAKLEIBER (Weißschwanzkleiber), Sitta himalayensis 


Einleitung 


Im Jahr 1979 konnte ich zusammen mit meiner Frau an 14 Tagen Sitta himalayensis 
in Nepal beobachten, erstmals am 19. 3., letztmals am 4. 5. Ort der Beobachtung: der 
Berg Phulchowki bei Godawari im Kathmandu-lal. 


Vorkommen und Habitat 


Diese kleine Kleiberart bewohnt das Himalaya-Gebiet vom 76°E an ostwärts, von 
Indien über Nepal bis W-Yünnan in China. 


Nach Ali & Ripley (1973) ist dieser Kleiber vor allem zwischen 1800 und 2700 m Mee- 
reshöhe verbreitet; Diesselhorst (1968) gibt eine Höhe zwischen 2000 und 3400 m an. 


Wir trafen den ersten Kleiber dieser Art schon in einer Höhe von 1560 m. Dort fanden 
wir zwar keine Bruthöhle, jedoch erschien dieser Kleiber regelmäßig, wenn wir die 
Gesangsstrophen der Art vom Tonband abspielten. Dieser Fundort bildete gleichzeitig 
die Trennungslinie zwischen S. himalayensis und S. castanea (vgl. Diesselhorst 1968, 
Lack 1971). Die Angabe Diesselhorsts, daß die beiden Arten „ökologisch völlig ver- 
schieden” seien, konnten wir bestätigen; immerhin fanden wir noch eine Bruthöhle von 
S. castanea auf 1540 m, also nur wenig unterhalb des Vorkommens von S. himala- 
yensis. 


Als Habitat gibt Diesselhorst den immergrünen Höhen- und Nebelwald an; feuchte 
Montanwälder und moosbewachsene Bäume, vor allem Eichen, gehören danach zum 
Biotop, außerdem Rhododendronwälder. 


In tiefere Lagen kommt diese Kleiberart offenbar nur ausnahmsweise. Bei dem Paar, 
das wir in nur 1560 m Höhe am Fuß des Phulchowki wiederholt beobachteten und das 
dort zweifellos ansässig war, fiel auf, daß sich diese Kleiber stets auf belaubte Äste setz- 
ten und die noch kahlen Bäume mieden. Auch wenn sie ohne Beeinflussung durch mich 
ihren Platz wechselten, landeten sie immer wieder in belaubten Bereichen. Dies könnte 
ein Hinweis darauf sein, daß diese Art nur im Bereich immergrüner Laubbäume brütet 
und schon deshalb nicht in tiefere Lagen kommt, weil dort der Anteil der Bäume mit 
Laubabfall zunimmt. 


Ein Hinweis auf die Standorttreue dieses Kleibers ist auch die Tatsache, daß er nie im 
Handel angeboten wurde, im Gegensatz etwa zu Parus monticolus, die dieselben 
Höhenlagen bewohnt, aber wiederholt importiert wurde. 


Bewegungsweisen 


Fliegen: Diese Kleiber sind sehr fluggewandt. Sie erreichen, soweit wir beobachten 
konnten, ihre Bruthöhle großenteils fliegend, viel weniger durch Klettern. Einer landete 
häufig etwa 1 m oberhalb der Bruthöhle; er kletterte jedoch nicht die kurze Strecke 
nach unten, sondern flog dorthin. 
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Viele Verhaltensweisen stimmen bei den meisten Kleiberarten überein. So können auch 
Himalayakleiber fliegende Insekten erbeuten oder im Gleitflug zur Bruthöhle oder auf 
einen anderen Baum fliegen. 


Auf horizontalen Ästen hüpfen die Kleiber ohne Gebrauch der Flügel. Auch S. 
himalayensis kann, wie wohl alle kleineren Kleiberarten, auf der Unterseite von Ästen 
entlangklettern. 


Soziales Verhalten — Revierverhalten 


Der Himalayakleiber ist streng territorial. Artgenossen werden während der Brutpe- 
riode heftig und erfolgreich bekämpft. 


Ob diese Kleiber außerhalb der Brutzeit sozial sind und sich zusammenschließen, 
scheint nicht bekannt zu sein. Sie werden jedoch nach Ali & Ripley (1973) oft in 
gemischten Gruppen zusammen mit Meisen und anderen Arten beobachtet. 


Ein Hinweis auf das Territorialverhalten war auch die Reaktion auf das Abspielen des 
arteigenen Gesangs oder der Erregungsrufe dieser Kleiber. Der Reviereigentümer kam 
stets sofort herbei, wenn er in dieser Weise herausgefordert wurde, und zwar in Kampf- 
bereitschaft. 


Ernährungsverhalten 


Auch wir sahen diesen Kleiber, wie auch Diesselhorst (1968), bevorzugt auf starken 
bemoosten Ästen bei der Nahrungssuche. Man darf jedoch die dortigen Eichen in der 
Struktur ihrer Borke nicht mit Eichen anderer Regionen vergleichen. Die Stämme der 
Eichen auf dem Phulchowki') waren großenteils relativ glatt, ohne Ritzen und Ver- 
stecke für Insekten. 


Wenn die von uns beobachteten Kleiber größere Beutestücke gefunden hatten, flogen 
sie regelmäßig auf einen horizontalen Ast, der moosbedeckt war, und klemmten ihre 
Beute in das Moos, wo sie sie zerlegten. Hier diente das Moos offenkundig als Ersatz 
für abstehende Rinde und Spalten, wie sie sonst von den Kleibern benutzt werden. 


Einer dieser Kleiber hat während der Nahrungssuche auf einer Eiche dreimal dieselbe 
Stelle auf einem horizontalen Ast zum Bearbeiten der Nahrung aufgesucht, ein Zeichen 
dafür, daß es offenbar an solchen geeigneten Stellen mangelte. 


Nach Ali & Ripley (1973) verzehren diese Kleiber, wohl im Winterhalbjahr, auch Nüsse 
und Sämereien. 


Brutverhalten 


Die Bruthöhle: Die Bruthöhlen befinden sich nach Ali & Ripley (1973) in einer 
Höhe zwischen 1—15 m. Wir fanden drei Bruthöhlen, deren höchste etwa 4—5 m hoch 
lag. Am 22. 3. 1979 fanden wir in 1820 m Meereshöhe eine noch im Bau befindliche 


l) Quercus glauca, Ou. incana und Ou. lanuginosa nach Martens (1981). 
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Bruthöhle. Ganz ähnlich wie bei S. europaea baute ausschließlich das Q und beschäf- 
tigte sich abwechselnd mit dem Bau des Nestes und mit der Verstarkung der Mauer. Der 
Eingang lag 97 cm tiber dem Erdboden. 


Das durch Vermauern reduzierte Flugloch dieser Bruthöhle war 2,5 x 2,7 cm groß, die 
Tiefe der Höhle bis zum Oberrand des Nestes betrug 17 cm. Vom Flugloch aus führte 
eine Rinne von 15 cm Länge schräg nach oben. Die Mauerarbeit des 9 bezog sich vom 
22. 3. an ausschließlich auf diese oberhalb des Fluglochs gelegene Vertiefung, auf die 
neue Schichten aufgelegt wurden; das Flugloch selbst wurde von diesem Zeitpunkt an 
nicht mehr bearbeitet. 


Innerhalb von 3 Stunden erschien das Q 10mal mit Mauermaterial und arbeitete 
zusammen 69 Minuten an der Mauer. Mit Nistmaterial kam das 9 während dieser Zeit 
Omal und verbrachte insgesamt 19 Minuten im Nest. Abwesend war es 92 Minuten bei 
18 Ausflügen; die Abwesenheit dauerte im einzelnen 4 x 1, 5 x 2, 1 x 3, 1 x 4, 1 x 5, 
2x 7, 1x9, 1x 10, 1 x 15 und 1 x 18 Minuten. 


Am 24. 3. (Beobachtungsdauer 4 Stunden) flog das @ 16mal mit Mauermaterial an, 
Verweildauer 106 Minuten, Dauer der Abwesenheit 135 Minuten bei 16 Ausfltigen. 
Während dieser 4 Stunden kam das © einmal mit Nistmaterial. 


Das Mauermaterial bestand weitgehend aus Insektenlarven, zum großen Teil aus grü- 
nen Raupen, bei denen es sich möglicherweise, nach der Farbe und Struktur zu schlie- 
Ben, um Blattwespenlarven gehandelt hat. Sämtliche herbeigetragenen Raupen wurden 
vermauert. Sie wurden zunächst niedergelegt, dann sofort mit der Schnabelspitze in 
unzähligen hämmernden Bewegungen plattgedrückt, wobei die Körperflüssigkeit aus- 
trat. Die grünen Raupen müssen an einem dem Vogel bekannten Platz in der Nähe 
geholt worden sein, denn wiederholt kam das 9 schon nach 1—2 Minuten wieder mit 
neuen Raupen im Schnabel zurück. 


Die Mauer zog sich vom Flugloch aus 9 cm nach oben und füllte die dort vorhandene 
Rille vollkommen aus. In ihrer ganzen Länge war diese Rille mit Insektenüberresten 
gepflastert, die zunächst grün aussahen, wobei manchmal die Köpfe der Raupen noch 
erkennbar waren. Erst später konnten wir feststellen, daß nicht die ganze Mauer aus 
Insekten bestand, sondern daß ein Teil auch aus Erde gefertigt war. Möglicherweise war 
dies nach einem Regen erfolgt. In relativ kurzer Entfernung vom Brutbaum befand sich 
ein Bachbett, das jedoch während der Zeit unserer Beobachtungen ausgetrocknet war. 


Fraglich ist, ob die Verwendung von Insekten nur erfolgte, weil keine feuchte Erde ver- 
fügbar war, oder ob sie dem Abdichten der Oberfläche der Mauer diente. Es könnte 
dadurch vermieden werden, daß bei einem etwaigen Regen die Erde aufgeweicht würde. 


Die leichte Zugänglichkeit dieser Bruthöhle benutzte ich dazu, die Innentemperatur mit 
der Außentemperatur zu vergleichen. In der Sonne war die Temperatur über dem 
Höhleneingang über 40°C, im Schatten 26°C, im Nest dagegen nur 22°C. Zweifellos 
beeinflußte das Verkleinern des Fluglochs in diesem Fall auch die Luftzirkulation und 
verhinderte, daß die oft sehr hohen Außentemperaturen sich auch im Nest auswirkten. 
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Nachdem der weibliche Kleiber offenkundig einem Kleinsäuger zum Opfer gefallen war 
— abgebissene Teile des Großgefieders lagen noch im Nest —, haben wir Teile der 
Mauer und das Nest geborgen. Diese Mauerteile machten den Eindruck einer vielseitig 
zusammengesetzten und zum Teil bunt gefärbten, insgesamt relativ dunklen Masse, die 
großenteils aus organischen Bestandteilen tierischer Herkunft, jedoch auch aus Beeren 
bestand, deren Samen in der Masse gut sichtbar waren. 


Ich legte ein Stück dieser Mauer in eine flache Schale mit wenig Wasser, so daß es einige 
Stunden die Feuchtigkeit aufnehmen konnte. Im Gegensatz zu dem Bruchstück einer 
Mauer des Klippenkleibers blieb die Mauer von Sitta himalayensis völlig fest und zerfiel 
nicht. Einige walzenförmige Bestandteile von etwa 4 mm Länge sahen aus wie Kot von 
Kleinsäugern. Weiter waren in der Mauer eingefügt und sofort ins Auge fallend weiße 
Quarzsteinchen, eines der größten maß 9 x 10 x 11 mm. Ein weiterer Bestandteil der 
Mauer sah aus wie ein Stück leicht durchsichtiges Harz. Beim Versuch, durch Verbren- 
nen des Mauerteils festzustellen, ob diese Vermutung richtig sei, brannten wohl einige 
Stellen an, es roch jedoch nicht nach Harz oder Wachs und tropfte nicht ab. 


Bei einer weiteren Kleiberhöhle, in der Junge gefüttert wurden, hob sich die Mauer um 
das Flugloch herum kaum vom Baum ab; es war von unten nicht festzustellen, ob sie 
umfangreich oder klein war bzw. wo die Grenzen zwischen Baum und Mauer verliefen. 


Bei diesem Nest kam während der beobachteten Nestlingsperiode das 9 mit einer auf- 
fallend großen grünen Raupe an, die es nicht verfütterte, sondern unmittelbar am 
Nesteingang plattklopfte; die Raupenhülle war dann noch längere Zeit an der grünen 
Farbe kenntlich. Dieser Vorgang diente zweifellos der Festigung der Mauer. 


Die dritte Bruthöhle, die wir fanden, war noch im Bau, als sie von dem Specht, Picus 
chlorolophus, okkupiert wurde. Es handelte sich ohnehin um eine alte Spechthöhle. 


Das Nest: Das Nest des Himalayakleibers, das wir nach dem Tod des 9 aus der 
verlassenen Bruthöhle bergen konnten, bestand fast ausschließlich aus flachen Holz-, 
wohl Rindenteilchen; einige davon sahen aus wie die Splitter, welche von den zahlrei- 
chen Holzsammlern, die mittelgroße Bäumchen mit dem Beil abzuhacken pflegten, am 
Boden liegengelassen wurden. Die größten Stückchen waren etwa 3—4 cm lang und 
1 cm breit, aber nur 1 mm dick. In diesem Nest waren auch wenige völlig morsche 
Holzstückchen und wenige Blatteile von Rhododendron. Insgesamt erinnerte das Nest 
stark an das von S. europaea. 


In Ali & Ripley (1973) wird als Nestbestandteil auch Moos erwähnt, was ich nicht fin- 
den konnte, obwohl es in ausreichender Menge in der Umgebung des Brutbaums vor- 
handen war. 


Bei der starken Höhlenkonkurrenz kann es immer wieder vorkommen, daß die über- 
legenen Kleiber ein angefangenes Nest einer Meise okkupieren und daß dadurch der 
Eindruck entsteht, als habe der Kleiber mit Moos gebaut; natürlich kann dies nicht aus- 
geschlossen werden. 


Jungenfütterung und Hudern: Die Bruthöhle, die wir fanden, befand sich 
in 2140 m Meereshöhe in einer Eiche, etwa 4—5 m hoch über dem Erdboden. 
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Als wir am 26. 4. an dieser Kleiberhohle beobachteten, wurde nicht nur gefiittert, son- 
dern auch Kot ausgetragen. Zwischen den Fütterungen blieb jedoch das 9 noch minu- 
tenlang im Nest, hat also gehudert. Die Jungen waren demnach mindestens 4 Tage alt 
(da wohl bei allen Passeres der Kot der Jungen in den ersten drei Lebenstagen vom Alt- 
vogel verschluckt und nicht ausgetragen wird), aber noch nicht voll befiedert, sonst 
waren sie nicht mehr gehudert worden. 7 Tage spater hat das 9 nicht mehr gehudert, 
und die Bettelrufe der Jungvögel waren mindestens 10 m weit zu hören. Daraus kann 
geschlossen werden, daß die Jungen zu diesem Zeitpunkt älter als 10 Tage waren. Dabei 
ist zu berücksichtigen, daß andere Kleiberarten teilweise bis zum 15. Lebenstag der Jun- 
gen hudern. Bei der großen Wärme am Neststandort war jedoch ein zusätzliches Wär- 
men wohl kaum nötig. 


Legt man bei dieser Brut eine Bebrütungszeit von 15 Tagen und ein Gelege von etwa 
6 Eiern zugrunde, so kann man einen Legebeginn in der ersten Aprildekade errechnen. 


Wir beobachteten diese Bruthöhle am 26. 4. 126 Minuten lang. In dieser Zeit fütterten 
die Altvögel 24mal; es ergab sich demnach 1 Fütterung in 5 Minuten. Das 9 hat die 
Jungen 3mal gehudert und zwar 3, 3 und 11 Minuten lang. 


Auffallend war, daß das © nach dem Füttern während des Abflugs häufig eine Strophe 
gesungen hat; während der 126 Minuten flog es 9mal singend ab. 


Am folgenden Tag, dem 27. 4., haben wir am frühen Morgen bei sehr kühler Tempera- 
tur 77 Minuten beobachtet. In dieser Zeit erfolgten 19 Fütterungen, also 1 Fütterung 
in 4 Minuten. Das 9 hat insgesamt 4mal gehudert und zwar 2, 2, 4 und 8 Minuten lang. 


Zudem hat das @ 3mal an der Mauer gearbeitet, indem es eine große grüne Raupe zu 
einer breiigen Masse zerklopfte. 


Am 3. 5. beobachteten wir erneut an dieser Bruthöhle. Es war sonnig und heiß. Wäh- 
rend einer Beobachtungszeit von 240 Minuten erfolgten 67 Fütterungen, also 1 Fütte- 
rung in 3,6 Minuten. 


Während dieser Beobachtung hat das o besonders häufig auch an der Bruthöhle 
gesungen. Es war vielfach sehr erregt, und im Hintergrund waren immer wieder Erre- 
gungsrufe zweier Kleiber zu hören, während das 9 weiterfütterte. Offenkundig han- 
delte es sich um Auseinandersetzungen des o mit einem Rivalen an der Reviergrenze. 


Tags darauf, am 4. 5., während einer Beobachtungsdauer von 180 Minuten, gab es wie 
am Vortag häufig Unterbrechungen, die erneut durch den oder die Rivalen verursacht 
waren. 


Das © wurde auch uns gegenüber auffallend vorsichtig, während es sich in ruhigen 
Zeiten nicht um uns gekümmert hatte. 


Während dieser Beobachtung erfolgten nur 36 Fütterungen, also 1 Fütterung in 5 Minu- 
ten; aufgeteilt auf die einzelnen Stunden waren dies 14, 9 und 13 Fütterungen. Das 
Absinken der Fütterfrequenz stand deutlich in Zusammenhang mit den Auseinander- 
setzungen. 
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Lautäußerungen 


Die verschiedenen Lautäußerungen spielen bei dieser Art eine große Rolle. Besonders 
auffallend sind die Gesangsstrophen an der Bruthöhle und beim Abflug nach dem Füt- 
tern der Jungen und vor allem die häufigen Erregungsrufe. 
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Abb. 21: Lautäußerungen Sitta himalayensis: 


a—c Verschiedenartige Gesangsstrophen (a aufgenommen von Martens). 

d Erregungslaute, gereiht (nach Vertreiben eines Rivalen). 

e Erregungslaute, einzeln (nach Vertreiben eines Rivalen). 

f Stimmfiihlungslaute des Paares bei der Nahrungssuche, weitgehend klanglos. 
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ZWERGKLEIBER, Sitta pygmaea 


Einleitung 


Vom 22. 4.—2. 5. 1985 konnte ich, zusammen mit meiner Frau, Sitta pygmaea täglich 
im Golden Gate Park in San Francisco beobachten. Vom 5. 5.—14. 5. 1985 konnten wir 
die Untersuchung dieser Kleiberart in Flagstaff, Arizona, fortsetzen; dort war die Brut- 
zeit weniger weit fortgeschritten als teilweise in Kalifornien, und die Außenbedingungen 
waren natürlicher. 


Vorkommen und Habitat 


Sitta pygmaea ist im Westen Nordamerikas von British Columbia bis Mexico verbreitet. 
Diese Art ist an Koniferen angepaßt, vor allem an Kiefern aller Art, doch auch an Dou- 
glasien und Wacholder. Nach Balda (1970) brüteten im reinen Eichenwald keine S. pyg- 
maea, aber im Eichen-Juniperus-Kiefern-Mischwald 2 Paare pro 100 acres. Da derartige 
Waldgebiete oft seit langer Zeit nicht mit anderen in Verbindung stehen, haben sich 
mehrere Unterarten als Folge der Isolation herausgebildet. 


Bewegungsweisen 


Klettern: Die wichtigste Bewegungsart bei allen Kleibern ist das Klettern. Mit Aus- 
nahme der beiden Felsenkleiber unterscheiden sich die Kleiberarten in dieser Fähigkeit 
nur wenig voneinander. 


: _ Abb. 22: Zwergkleiber bei der 
a Nel 2 Nahrungssuche. 
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In der Brutzeit finden allerdings die Zwergkleiber ihre Nahrung großenteils an den dün- 
neren Zweigen, vor allem in den Nadelklastern, jedoch auch in den Zapfen. Wir sahen 
Sitta pygmaea daher bedeutend weniger an Stämmen und starken Ästen klettern als in 
den Außenregionen der Bäume. Diesen kleinen Kleibern fällt das Fliegen vielfach 
leichter als das Klettern. Manche der Vögel flogen von einem Nadelbüschel zum ande- 
ren, auch wenn sie dieses hätten kletternd erreichen können. Auch an Bäumen mit rau- 
her Rinde kamen die Kleiber, wenn ich ihre Stimme vorspielte, nicht immer kletternd 
zu der Schallquelle, sondern — in einem Fall in vier verschiedenen Etappen — fliegend. 


Wenn beim Absuchen der dicht benadelten Zweige deren Unterseite frei von störendem 
Geäst war, kletterten die Vögel ohne Schwierigkeiten auf der Unterseite entlang. Viel- 
fach suchten die Kleiber in der oberen Region der Bäume die Äste ab, indem sie sämtli- 
che erreichbaren Büschel vom Stamm aus nach außen hintereinander absuchten. Häu- 
fig mußten sie sich dabei durch sehr dichte Zweige und Nadelbüschel hindurchzwängen 
(Abb. 22). 


Beim Absuchen der äußersten Wipfel und Zweigenden haben die Kleiber öfters den 
Zweig verlassen und hängten sich an die grünen Kiefernnadeln an, wobei sie jeweils 
mehrere zusammenfaßten. 


Fliegen: Vor allem in der Nähe der Bruthöhle haben sich die Weibchen häufig im 
Gleitflug von einem Baum zum anderen bewegt. Insekten wurden gelegentlich im Flug 
gefangen, eine Fähigkeit, die wohl den meisten Kleiberarten eigen ist. 


Flügelzucken: Sehr auffallend ist bei dieser Kleiberart das häufige Flügelzucken, 
das offenkundig eine Erregung bedeutet. Dieses Flügelzucken erfolgt je nach dem Grad 
der Erregung in rascher Folge, z. B. 49mal je Minute, als ich einem Brutpaar zum ersten 
Mal seine Lautäußerungen abspielte. Als Reaktion auf eine Gefahr (im Golden Gate 
Park z. B. durch den Buschhäher, Aphelocoma caerulescens) haben die Zwergkleiber 
nicht nur häufig mit den Flügeln gezuckt, sondern der Flügelausschlag war auch bei 
großer Erregung deutlich höher als wenn nur ein geringer Anlaß bestand. Das Flügel- 
zucken war jedoch nicht nur eine Reaktion auf Außenreize, sondern manche 9 haben 
jedesmal, wenn sie ihre Brut unterbrochen haben, um sich vom © füttern zu lassen, 
heftig mit den Flügeln gezuckt. 


Es gab jedoch auch Paare, die nach dem Vorspielen ihrer Lautäußerungen überhaupt 
nicht mit den Flügeln gezuckt haben, sondern sich mehr neugierig in Richtung auf die 
Schallquelle zubewegten. 


Außer dem Flügelzucken sieht man bei den Brutpaaren häufig auch das gegenseitige 
Flügelzittern, das zweifellos beschwichtigend wirkt. Als an einer Bruthöhle ein 
fremder Artgenosse erschien, sah er plötzlich nach oben und fing sofort an, mit den 
Flügeln zu zittern. Hier sollte das Flügelzittern den überraschten Reviereigentümer 
beschwichtigen; trotzdem wurde er angegriffen. 


Art des Sitzens: Inder Nähe der Bruthöhlen befanden sich — mit wenigen Aus- 
nahmen — dürre Zweige, die bei jeder Ankunft oder den Ausflügen als Sitzgelegenhei- 
ten benutzt wurden. Dies geschah auch dann, wenn dickere Äste in der Nähe vorhanden 
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waren. Auf diesen dürren dünnen Zweigen saßen die Kleiber stets in Normalhaltung, 
wie andere Kleinvögel auch, also nicht wie auf dicken Ästen, wo andere Kleiberarten 
häufig in Längsrichtung sitzen. 


In den bei dieser Kleiberart sehr häufigen Ruhepausen saßen die Vögel meist auf 
solchen dünnen Ästchen, oft viele Minuten lang, ohne sich zu bewegen. Im Anschluß 
an solche Ruhephasen oder vor Beginn derselben erfolgten vielfach das Gefiede r- 
reinigen undein häufiges Kopfkratzen. Dies dürfte dadurch verursacht sein, 
daß die Zwergkleiber häufig durch dichte Nadelbüschel durchschlüpfen müssen, wobei 
zweifellos vielfach das Kopf- und Rückengefieder in Unordnung gerät. 


Die häufigen Ruhepausen hängen wohl damit zusammen, daß diese Zwergkleiber 
außerordentlich beweglich sind, woran nicht nur die Nahrungssuche, sondern auch das 
ausgeprägte Sozialverhalten in und außerhalb der Fortpflanzungszeit beteiligt ist. 


Soziales Verhalten 


Der Zwergkleiber ist die sozialste Kleiberart, die ich kenne. Mit Ausnahme der Brutzeit 
sind diese Kleiber meist zu Gruppen verschiedener Größe vereinigt. Trotzdem scheinen 
sie in der Brutzeit territorial zu sein; ihre Reviere sind jedoch nicht auf ein einzelnes 
Brutpaar beschränkt, sondern können gemeinsam verteidigt werden. Güntert (1985) hat 
an einer farbberingten Population in Nord-Arizona festgestellt, daß die Gruppen und 
Schwärme nicht durch verwandtschaftliche Beziehungen verbunden sind. Norris (1958) 
hat bei 22 % aller Brutpaare zusätzliche Männchen beobachtet, die als ,,threesoms” 
bezeichnet wurden. Diese © helfen nach Norris beim Nestbau sowie beim Füttern des 
brütenden oder hudernden 9 wie auch beim Füttern der Jungvögel bis nach deren Aus- 
fliegen mit. In der Brutzeit haben diese Vögel nie allein geschlafen, sondern stets als 
Paar, als threesom, Familie oder gemischte Gruppe. Die Reviere waren nach Norris bei 
threesoms größer als bei Paaren. Knorr (1957) hat in einer gemeinsamen Schlafhöhle 
über 100 Zwergkleiber festgestellt. Güntert (1985), der diese Verhältnisse näher unter- 
sucht hat, glaubt, daß die soziale Lebensweise der Zwergkleiber eine Strategie zum 
Überleben in kalten Wintern darstellt. Eingehende Studien über den Stoffwechsel von 
einzeln und in Schlafgruppen übernachtenden Sitta pygmaea ergaben einen deutlichen 
Vorteil für die in einer Gruppe schlafenden Vögel. Sauerstoffverbrauch und Körpertem- 
peratur waren bei Gruppenvögeln signifikant niedriger als bei Einzelvögeln (Disserta- 
tion Hay, nach Balda mündl.). 


In der auch bei Sitta carolinensis erwähnten Arbeit von Bock (1969) wird berichtet, daß 
in Colorado an einem Futterplatz Sitta pygmaea über S. carolinensis dominierte und 
ihn in vielen Fällen vom Besuch des Futterplatzes abhielt. Leider wird nicht gesagt, mit 
welchen Verhaltensweisen der kleine Vogel diese Überlegenheit erreichte. Es ist kaum 
vorstellbar, daß dies etwa durch Kämpfe erfolgt sein könnte bei einem Gewichtsunter- 
schied von 10 zu 18 g. Wahrscheinlich ist, daß die große Beweglichkeit von Sitta pyg- 
maea gegenüber dem eher schwerfälligen S. carolinensis dafür verantwortlich ist. 


Wir konnten bei der Zwergkleiber-Population im Golden Gate Park in San Francisco 
gleichfalls ein threesom beobachten, und zwar in der Zeit des Nestbaus. Da die Vögel 
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nicht beringt waren, war eine sichere Aussage nur dadurch möglich, daß das auf einem 
dürren Ästchen sitzende 9 unmittelbar hintereinander von zwei verschiedenen © 
gefüttert wurde; Norris hatte eine Fütterung außerhalb der Bruthöhle nicht festgestellt. 


Von den sechs Paaren, die wir im Golden Gate Park täglich kontrollierten, waren zwei 
Paare „befreundet”. Ihre Bruthöhlen lagen nur 27 m voneinander entfernt. Beide 9 
brüteten und wurden regelmäßig von ihren © gefüttert. Wenn ich die zuvor an einem 
anderen Ort des Parks aufgenommenen Lautäußerungen vom Tonband abspielte, 
kamen regelmäßig beide © oder Paare zusammen und suchten nach dem vermeint- 
lichen Artgenossen, wobei sie sich ohne weiteres gleichzeitig auf denselben Ästen des- 
selben Baums aufhalten konnten. Auch bei der Nahrungssuche waren die © häufig bei- 
sammen. Das jenseits einer baumfreien Fläche 32 m entfernt lebende Nachbarpaar 
wurde dagegen bekämpft. 


Die Zwergkleiber sind leicht zu entdecken, da sie auch bei der Nahrungssuche regelmä- 
Big wispern, nicht nur, wenn — was häufig geschieht — das 9 vom © gefüttert wird, 
sondern bei jedem Zusammentreffen. Wenn wir ein Paar beim Futtersuchen beobachte- 
ten, flogen die beiden immer wieder in die Nähe voneinander, „begrüßten” sich mit bei- 
derseitigem Wispern, auch wenn das © kein Futter brachte. Die Lautäußerungen, die 
wir vom Tonband abspielten, bestanden stets aus diesem Wispern. Es handelte sich 
dabei um verstärkte Rufe, wie sie bei der Begrüßung zweier Vögel üblich waren. 


Die überzähligen © nähern sich — mindestens teilweise — erst, wenn ein Brutpaar eine 
Bruthöhle besitzt. Wir beobachteten in einem Fall bei Flagstaff ein Brutpaar, welches 
in einer zweifellos selbst hergestellten Höhle noch Baumaterial eintrug, jedoch bereits 
kopulierte. Es hielt sich sehr viel auf dem Brutbaum auf. Dort erschien gelegentlich ein 
zusätzlicher Artgenosse, meist auf dem Gipfel des Brutbaums. Er verschwand dann 
wieder, ohne sich der Bruthöhle oder dem Brutpaar zu nähern; manchmal zeigte das 
o des Paares durch Flügelzucken seine Erregung über diesen Besucher an. Einmal 
erschien, als das Brutpaar anwesend war, der dritte Vogel mit Futter im Schnabel einige 
Meter über der Bruthöhle und zeigte deutlich das Bestreben, nach unten zu fliegen, 
wagte dies jedoch nicht. Auch das o des Brutpaares sah den anderen, behielt ihn im 
Auge, griff ihn indessen nicht an. Nach längerer Wartezeit verschluckte der dritte Vogel 
seine Futterportion selbst und verschwand wieder. Ich vermute, daß es sich hier um den 
Beginn einer threesom-Verbindung gehandelt hat. 


Bei einer weiteren Bruthöhle im Raum Flagstaff erschienen wiederholt drei Vögel. Es 
gab einige Drohstellungen, jedoch keine ernstliche Bekämpfung. Bei der Nahrungs- 
suche trafen wir jedoch dieses Brutpaar stets allein an, ohne den zusätzlichen Vogel. 
Auch in diesem Fall war der Nestbau erst im Gange, und das zweite © war wohl noch 
nicht voll integriert. 


Sowohl Norris wie Güntert führen das relativ häufige Vorkommen von threesoms auf 
einen Überschuß männlicher Vögel zurück. Norris stützt sich dabei auf die Museums- 
bälge verschiedener Regionen, die er untersuchen konnte. Dabei überwogen jedoch die 
Männchen weit, stärker als die Unterschiede in freier Natur jemals möglich sind (z. B. 
100 9 zu 234 ©). 


Abb. 23: Zwergkleiber am Baum- 
stamm. 


Bei unseren Beobachtungen stießen wir mehrfach auf Einzelvogel, die nach dem 
Vorspielen der Lautäußerungen erschienen, und dies auch nach mehrtägigen Untersu- 
chungen wieder in gleicher Weise. Diese Vögel waren demnach standorttreu. Einige 
zeichneten sich durch auffallend geringe Aktivität aus. Sie kamen näher an die Laut- 
quelle heran als gepaarte Vögel, z. B. 40 cm von meiner Hand entfernt, die den Laut- 
sprecher hielt (Abb. 23). Ein anderer solcher Einzelvogel flog so nahe an meinem Kopf 
vorbei, daß ich den Luftzug spürte. Solche Einzelvögel haben sich oft lange Zeit nach 
ihrer Ankunft beim Lautsprecher nicht mehr entfernt. Es war, als ob ihnen die Vortäu- 
schung der Anwesenheit eines Artgenossen ausgereicht hätte, ihr soziales Anschlußbe- 
dürfnis zu befriedigen. Meist saßen sie dann längere Zeit mehr oder weniger untätig auf 
dem nächsten Baum. Die Anwesenheit von Menschen schien sie in den stadtnahen 
Gebieten überhaupt nicht zu beunruhigen; einer dieser Vögel setzte sich einen Meter 
von mir entfernt auf einen Zweig und begann, sein Gefieder zu reinigen. | 


Ich halte es für gut möglich, daß es sich bei diesen zusätzlichen o& um Vögel handelt, 
die in diesen forstlich genutzten Waldgebieten keine Bruthöhlen gefunden haben. Von 
dieser Brutreserve konnten sich nur die © einem Paar anschließen. Wir fanden in der 
unmittelbaren Umgebung von Flagstaff alle in Frage kommenden Baumhöhlen, vor 
allem in vom Blitz getroffenen Bäumen, von Zwergkleibern besetzt. 


Zweifellos könnten die Probleme, die die threesoms betreffen, geklärt werden durch ein 
Angebot geeigneter Holzbeton-Nisthöhlen, die zur Kontrolle jederzeit geöffnet werden 
können. Nach den Untersuchungen von Balda & Brawn (1975, 1983) wurden solche 
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Höhlen regelmäßig von S. pygmaea bezogen. Brawn (mündl.) teilte mit, daß etwa 30 
Bruten von S. pygmaea im Versuchsgebiet der Northern Arizona University Flagstaff 
festgestellt wurden, während Norris (1958) noch schrieb „no records in man-made 
boxes”. 


Das extremste Zeichen sozialer Zusammengehörigkeit dieser kleinen Kleiber erlebten 
wir am 6. 5. 1985, als wir kurz vor 6 Uhr an einem sehr kalten Morgen mit Bodenfrost 
an einem unserer Beobachtungsplätze die Lautäußerungen abspielten. Sofort kamen 
zwei Kleiber herbei, doch kamen sie nicht an den Lautsprecher, sondern flogen auf den 
Boden hinab. Dort machten sie sich an einem größeren Objekt zu schaffen. Als wir 
näherkamen, sahen wir, daß es sich um einen toten Artgenossen handelte. Die beiden 
Vögel ließen sich durch uns überhaupt nicht stören, sondern versuchten, zu zweit den 
toten Vogel umzudrehen, vielleicht auch aufzurichten. 


Die Augen des toten Kleibers waren schon etwas eingetrocknet, er war also keinesfalls 
an diesem Morgen gestorben, sondern wahrscheinlich am vorhergehenden Abend. 


Die beiden Kleiber suchten dann immer wieder an der Stelle auf dem Boden, wo der 
Tote gelegen hatte, den ich inzwischen weggenommen und auf ein Ästchen in etwa 
11/2 m Höhe gelegt hatte. Die beiden Kleiber fanden den Toten dort rasch. Der eine 
erschien daraufhin mit Futter im Schnabel und versuchte, den toten Vogel unter fortge- 
setzten Lautäußerungen zu füttern; er hat dann vorsichtig gegen dessen Schnabelöff- 
nung gepickt, eine Verhaltensweise, die ich bei lebenden S. pygmaea-Kleibern gesehen 
hatte, wenn sie einen anderen zum Abfliegen bzw. zum Weichen zu veranlassen suchten. 


Noch nach drei Stunden flog ein Kleiber an die Stelle auf dem Boden, wo der tote Vogel 
gelegen hatte, und suchte dort nach ihm; er setzte sich nun allerdings nicht mehr auf 
die Erde, sondern flog nur wenige cm über der Stelle und wendete dort. Kurze Zeit 
danach suchten die Kleiber auch die Stelle auf, wo ich den toten Vogel auf den Zweig 
gelegt und wieder weggenommen hatte. 


Die Untersuchung durch R. Balda bestätigte meine Vermutung, daß es sich bei dem 
toten Kleiber um ein @ gehandelt hat. Ich vermute, daß dieses © am Abend vorher 
noch lebend an die Stelle gefallen war, möglicherweise war es auf der nur etwa 15 m 
entfernten belebten Straße gegen ein Auto geflogen und dann schwer verletzt in den 
Kiefernbestand geflattert; diese Straße wurde von den dortigen Kleibern regelmäßig 
überquert. 


Es könnte sein, daß es sich bei den beiden lebenden Vögeln um zwei ©, vielleicht 
ein beginnendes threesom-Verhältnis, gehandelt hat. Interessant war u.a. auch die 
Gedächtnisleistung dieser Vögel, die sich noch viele Stunden nach dem Unglücksfall 
den genauen Platz gemerkt hatten. 


Uber Artprobleme im Vergleich mit S. pusilla s. S. 188f. 


Revierverhalten 


Norris (1958) behauptet, der Revierbesitz werde durch Gesang angezeigt. Einen Revier- 
gesang, wie wir ihn von anderen Kleiberarten kennen, haben wir jedoch nie beobachtet. 
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Wie schon erwähnt, ist bei dieser Kleiberart unter „Revier” etwas anderes zu verstehen 
als bei nicht-sozialen Kleiberarten, denn Reviere können von mehreren Brutpaaren 
gemeinsam verteidigt werden gegen Artgenossen, die nicht zu ihrer Gruppe gehören. 
Die Verteidigung beschränkt sich im wesentlichen auf lebhafte Rufe und erregtes Aus- 
drucksverhalten. 


Der Mittelpunkt der Reviere war die Bruthöhle. Gleich, ob die Vögel bauten oder erst 
an der Bruthöhle arbeiteten, flogen sie doch alle paar Minuten unter lebhaftem 
Wispern in die Nähe der Bruthöhle. Möglicherweise wurde auf diese Weise der Höhlen- 
besitz demonstriert. Nach Norris umfassen die Reviere durchschnittlich (umgerechnet) 
ca. 1 ha. 


Drohen und Kampfen 


Bei allen Auseinandersetzungen, ohne Rticksicht auf deren Ursachen, sieht man kiir- 
zere oder längere Zeit eine Drohstellung, die sich kaum von der vieler anderer Kleiberar- 
ten unterscheidet. Sie besteht aus dem leichten Sträuben des Kleingefieders, hängenden 
Flügeln und hochgestelltem Schwanz, der allerdings nicht so weit hochgestellt wird wie 
etwa bei S. europaea oder S. canadensis. Diese Stellung konnte ich nicht unterscheiden 
vom ersten Stadium einer beginnenden Aufforderung zur Kopulation durch das 9. 


Die einzige Beobachtung eines intraspezifischen tätlichen Angriffs machte ich an der 
Bruthöhle in einem Eukalyptusbaum im Golden Gate Park in San Francisco, an der ein 
zusätzliches o das @ mitfütterte. Die Vögel waren beim Bauen des Nests. Hier erschien 
einmal ein Zwergkleiber am Eingang der Bruthöhle und sah durch das Flugloch. Er 
wurde offenkundig als Fremder erkannt und trotz der Beschwichtigungsgebärde mit 
Flügelzittern heftig angegriffen. Das zuständige © stürzte von oben auf diesen Ein- 
dringling herab, ergriff ihn im Rückengefieder und fiel mit ihm bis auf den Boden 
herab, worauf der Angegriffene floh. 


Nahrungsverhalten 


Stallcup (1968) hat bei seinen Untersuchungen über die Zonen, in denen verschiedene 
Vogelarten während und außerhalb der Brutzeit ihre Nahrung erwerben, auch den 
Zwergkleiber mit einbezogen. 


Danach haben diese Kleiber während der Brutzeit in 74 % der Beobachtungszeit die 
Zonen der benadelten Zweige aufgesucht. Sie benehmen sich demnach innerhalb der 
Sittidae völlig untypisch.* Außerhalb der Brutzeit haben sie in 42 % der Beobachtungs- 
zeit an derartigen Zweigen Nahrung gesucht, aber 19 % der Zeit auf dem Boden zuge- 
bracht, wo sie die Samen der Ponderosa-Kiefern aufnahmen. 


Bei unseren Beobachtungen haben wir zeitweise eine ähnliche Zählung vorgenommen, 
allerdings nach etwas anderer Methode. Wir registrierten, wie häufig sie immer wieder 
andere Nadelbüschel aufsuchten oder sich mindestens 10 cm von ihrem Standort auf 
Ästen oder am Stamm Nahrung suchend weiterbewegt haben. 


* Das Nahrungssuchverhalten erinnerte stark an das der Tannenmeise, Parus ater. 
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Das Ergebnis ist dem von Stallcup sehr ähnlich: 


Insgesamt wurden 757 Suchorte registriert. Davon waren die Kleiber 
528mal an Nadelbüscheln beschäftigt = 70,0 % 


77mal an diinnen Zweigen = 10,0 % 
77mal an dickeren Asten = 10,0 % 
75mal am Baumstamm = 9,9% 


Die Kleiber, die in Eukalyptusbäumen brüteten, suchten gelegentlich in den äußeren 
Zweigen dieser Bäume nach Nahrung, wobei sie vor allem die Blüten untersuchten. 
Dickere Äste oder der Stamm dieser Brutstämme wurden gemieden. Bei dem Versuch, 
sich auf einen mittelstarken Ast zu setzen, fand ein Kleiber keinen Halt und rutschte 
ein ganzes Stück ab. In der Nähe beider Eukalyptus-Brutbäume gab es jedoch genü- 
gend Kiefern, auf denen bevorzugt nach Nahrung gesucht wurde. 


Wenn bei der Nahrungssuche Insekten aufgestöbert wurden und abflogen, wurden 
diese in mehreren Fällen verfolgt und in der Luft erbeutet. Entfiel eine größere Beute, 
so stürzten die Kleiber nach (Löhrl 1978) und holten sie entweder noch im Fallen ein 
oder nahmen sie vom Boden wieder auf. 


Der Nahrungserwerb der Population im Golden Gate Park, wo Pinus radiata vor- 
herrscht, und der von Sitta pygmaea im Ponderosa-Kiefernwald Arizonas unterschied 
sich etwas, was aber nicht mit den Unterschieden der Unterarten dieses Kleibers zusam- 
menhängt, sondern mit der unterschiedlichen Struktur der Nahrungsbäume. Die Klei- 
ber suchten hier wie dort häufig zwischen den Nadeln an den dünnen Zweigen ihre 
Nahrung, wobei wir sie allerdings wegen des dichteren Wuchses nicht längere Zeit 
zusammenhängend im Auge behalten konnten. Bei Pinus radiata hängen jedoch die 
Zapfen mindestens zwei Jahre an dicken Ästen, nicht in den Außenregionen. Die Klei- 
ber haben sehr häufig die geöffneten vorjährigen Zapfen nacheinander abgesucht, 
offenkundig nicht, um verbliebene Samen zu entdecken, sondern weil in diesen Zapfen 
Insekten versteckt waren. Sooft die Kleiber bei der Nahrungssuche an den Zweigen auf 
Zapfen stießen, haben sie diese stets untersucht. 


Im Gegensatz dazu waren die Zapfen bei den Ponderosa-Kiefern in Arizona zum aller- 
größten Teil abgefallen, so daß nur ganz vereinzelte hängengeblieben waren. Manche 
Reviere der dortigen Kleiber befanden sich in Gebieten, wo diese Kiefern erst halb- 
wüchsig waren und gar keine Zapfen trugen. Diese Unterschiede, die ausschließlich auf 
die Verschiedenheiten der Nahrungsbäume zurückgehen, erschweren Vergleiche des 
Nahrungserwerbs. 


Sammeln und Verstecken: Für beide Gebiete gilt, daß die Kleiber gelegent- 
lich hinter der Rinde versteckte Kiefernsamen auffanden. In diesen Fällen hämmerten 
sie den Samen jedoch nicht am Stamm mit nach unten gerichtetem Kopf auf, sondern 
trugen ihn stets auf horizontale Äste, um ihn dort zu öffnen. Auch Stallcup (1968) 
beobachtete, daß sie solche Samen auf horizontalen Ästen aufhammerten. 


Über das Sammeln von Samen gibt es nur sehr wenig Beobachtungen. Norris (1958) hat 
eine Beobachtung mitgeteilt, wonach einige Samen weggetragen wurden; Stallcup 
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(1968) schreibt, daß die Kleiber gelegentlich Futter in Spalten oder unter Rindenteilen 
verstecken würden. 


Der Umfang des Versteckens zur Zeit der Samenreife ist offenbar noch nie untersucht 
worden. 


Brutverhalten 


Bruthöhle: Der Zwergkleiber ist fähig, in morschem Holz eine Bruthöhle selbst 
auszumeißeln. In weiten Teilen seiner Verbreitung kann jedoch diese Fähigkeit nicht 
ausgenutzt werden, da entsprechend morsches Holz nicht vorhanden ist. Lediglich in 
Gebieten, wo Storren mit oder ohne Absicht stehengeblieben sind, können die Kleiber 
ihre Fähigkeiten voll verwerten. Der Nutzen für die Kleiber ist dann auch eine größere 
Siedlungsdichte (Balda 1975, Brawn & Balda 1983). 


In forstlich bewirtschafteten Wäldern sind die Kleiber abhängig entweder von vorhan- 
denen Höhlen oder von Ersatzhöhlen, die oft keinen vollen Bruterfolg gewährleisten. 


Aus den Untersuchungen von Balda (1975) geht hervor, daß in Gebieten, wo „all snags 
and oaks removed” waren, zwei Paare der Zwergkleiber brüteten, wo jedoch „oak and 
pine snags present” waren 15 Paare. Daraus kann man eindeutig entnehmen, daß die 
Siedlungsdichte dieser Kleiber vom Angebot abgestorbener Bäume oder Äste abhängt. 


Ihre Nahrung suchen die Zwergkleiber indessen größtenteils auf lebenden Kiefern. 
Nach Balda (1975) wurden nur 8,3 % nahrungssuchender S. pygmaea auf Storren beob- 
achtet, und in nur 6 % der Beobachtungszeit hielten sie sich dort auf. 


So ist es erklärlich, daß auch Gebiete mit vielen lebenden Kiefern von dieser Kleiberart 
besetzt werden, ohne daß die Vögel zunächst darauf achten, ob Bruthöhlen vorhanden 
sind. Es ist anzunehmen, daß junge Zwergkleiber in erster Linie Gebiete aussuchen, wo 
ausreichend Nahrung zur Verfügung steht. 


Erst bei Beginn der Fortpflanzungsperiode suchen sie nach geeigneten Bäumen, und, 
falls solche nicht in ausreichender Zahl vorhanden sind, schließen sich die o einem 
Brutpaar an, das eine Höhle gefunden hat. 


Im Golden Gate Park in San Francisco brüteten zwei von 6 Brutpaaren in Naturhöhlen 
großer Eukalyptusbäume. Die anderen Höhlen befanden sich in zum Teil horizontal 
verlaufenden Ästen gesunder Kiefern, Pinus radiata, oder zwischen den Splittern abge- 
brochener Äste. Im Gebiet Flagstaff in über 2000 m Höhe ist die Kiefer Pinus ponde- 
rosa vorherrschend. Drei Bruthöhlen, die wir in unmittelbarer Nähe des Universitats- 
Campus fanden, verdankten ihre Entstehung Blitzeinschlägen, wobei lediglich eine 
Spur am Stamm abwärts zum Absterben des Holzes führte, während der übrige Baum 
gesund geblieben war. In diesen Blitzspuren, die offenkundig schon vor vielen Jahren 
entstanden waren, war das Holz morsch geworden, was den Kleibern die Möglichkeit 
gab, ihre Bruthöhlen selbst anzufertigen. Teilweise deuteten Hackstellen vergebliche 
Versuche an, die Holzteile zu durchdringen. 


Eine dieser Bruthöhlen konnte grob vermessen werden: Sie lag 3,08 m über dem Erd- 
boden, das Flugloch war 35 mm hoch und 26 mm breit; das Nest konnte ich in 8 cm 
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Tiefe noch nicht fühlen, es befand sich also tiefer. Unterhalb des Höhleneingangs war 
ein weiterer Einflug, der vermutlich in früheren Jahren zu einer Bruthöhle geführt 
hatte. Norris (1958) hat mitgeteilt, daß die Bruthöhlen der Zwergkleiber „caulked or 
weather-stripped” seien. 


Im Coconino National Forest, wo Balda & Brawn ihr „Ponderosa Pine Nest Box Pro- 
ject” durchführen, konnte ich in Kunsthöhlen aus Holzbeton sehen, daß die Zwerg- 
kleiber alle Spalten zwischen der herausnehmbaren Vorderwand und der Nisthöhle mit 
Teilen von Gewöllen und Federn verschiedener Größe ausgestopft hatten. Es waren 
dieselben Stellen, die in Asien und Europa von Sitta europaea mit Erde und Holzstück- 
chen zugemauert werden. 


Verteidigung der Bruthöhle: Mehrere Bruthöhlen wurden wiederholt von 
Baumschwalben, /ridoprocne bicolor, angeflogen, die sich dort anhängten. In keinem 
dieser Fälle hat ein Zwergkleiber diese Schwalben unmittelbar angegriffen, sondern 
stets reagierten sie nur durch gesteigertes Gewisper und heftiges Flügelzucken. 


Als ein Junco, Junco spec., sich etwa 2 m über der Bruthöhle niedergelassen hatte, 
benahm sich der männliche Zwergkleiber sehr erregt, griff jedoch nicht an. Als der 
Junco wegflog, wurde er vom Kleibermännchen verfolgt. Bei der einzigen Beobach- 
tung, bei der ein Zwergkleiber einen anderen Vogel wirklich angegriffen und gerammt 
hat, handelte es sich um einen Waldbaumläufer, Certhia familiaris, den der Kleiber 
richtiggehend vom Stamm stieß. 


Hörnchen, die sich öfters auf Nachbarbäumen im Golden Gate Park zeigten, blieben 
völlig unbehelligt. 


Wenn sich ein Buschhäher an der Bruthöhle anhängte, war das Wispern deutlich lauter, 
wohl auch deshalb, weil sich alle in der Nähe befindlichen Zwergkleiber an diesen 
Rufen beteiligten. 


Nestbau: Die Bauteile von 38 verschiedenen Nestern hat Norris (1958) beschrieben. 
Sie bestanden aus Rindenfetzen und -fasern, Moos, Federn, Haaren, Wolle, Stoffstück- 
chen usw., auch Schlangenhaut und Baumwolle. Ein von mir untersuchtes Nest, das aus 
einer Holzbetonhöhle stammte, bestand größtenteils aus Mäusehaaren, die wohl aus 
Gewöllen stammten, außerdem aus Kiefernnadeln, deren längste ausgestreckt 12,5 cm 
lang war, dünnen Grashalmen, einem dürren Blatteil und einer einzigen kleinen Feder. 


Wir sahen wiederholt bauende Altvögel mit braunen Fasern; im Golden Gate Park in 
San Francisco handelte es sich sehr wahrscheinlich um Rindenteile von Sequoien, die 
nahebei standen. Bei den beobachteten Kleibern in Flagstaff versorgte sich ein bauen- 
des Paar an einem Sack, der am Straßenrand nahe des Brutbaums lag und aus Papier 
und einer faserigen Masse bestand. Nach einem Regen war dieses Material weich gewor- 
den, wurde von den Kleibern abgerissen und in die Bruthöhle eingetragen. Wir benutz- 
ten daraufhin dieses Material und boten es einem bauenden Kleiberpaar in etwa 1 km 
Entfernung an, indem wir es in kleineren Teilen an ein Kiefernästchen banden, wo es 
sofort angenommen wurde. Beide Altvögel holten davon und nahmen später auch 
Haare und zerzupfte Strickwolle zum Bauen an. 
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Die Kleiber haben in dieser Nestbauphase fortlaufend die Stämme der Kiefern in etwa 
1 m Höhe angeflogen, liefen dann rund um den Stamm und betrachteten den Boden. 
Öfters flogen sie auch auf den Boden, wobei sie zweifellos Ausschau nach Nestmaterial 
hielten. In dieser Weise wurden hintereinander Dutzende von Bäumen abgesucht. Dabei 
nahmen die Vögel nebenbei auch Nahrung vom Boden auf, falls sie gerade welche 
fanden. 


Kopulation: Kopulationen, die wir beobachteten, wurden vom 9 eingeleitet, das 
zunächst ohne Unterbrechung wisperte. Es sträubte sein Gefieder, stellte den Schwanz 
hoch wie bei der Drohstellung, zitterte dabei jedoch mit den Flügeln und begann zu 
pendeln. Diese Pendelbewegung ist typisch für viele Arten der Familie der Kleiber. Es 
scheint eindeutig die Aufforderung zur Copula zu sein. 


Das © saß hinter dem 9, fing dann auch zu pendeln an, dann erfolgte die Kopulation. 
Das © blieb mehrere Sekunden auf dem Rücken des 9, und während dieser Zeit wurde 
von beiden weitergependelt, und das 9 wisperte dauernd dazu. 


Eine solche Kopulation wurde dreimal hintereinander in völlig gleicher Weise wieder- 
holt; sie fand etwa 1,5 m vom Flugloch entfernt auf einem horizontalen Ast des Nach- 
barbaums statt. 


Balzfüttern in der Nestbauzeit: Schon während des Nestbaus wurden 
wir häufig auf S. pygmaea aufmerksam, wenn wir die gegenseitigen Rufe bei der Futter- 
übergabe hörten. Im Gegensatz zu wohl den meisten anderen Kleiberarten erfolgt das 
Balzfüttern bei dieser Art sehr regelmäßig, selbst bei Paaren, die noch hintereinander 
potentielle Bruthöhlen aufsuchen, also noch keine Auswahl getroffen haben. 


Balzfüttern während des Brütens: Die häufigen Fütterungen, wie sie 
aus Tabelle 4 zu ersehen sind, führten zu ungewöhnlich vielen Unterbrechungen des 
Brütens, da das Q meistens am Eingang der Bruthöhle erschien, um das Futter entge- 
genzunehmen. Zwar verließen die Q das Gelege oft nur für eine Minute; oft folgten 
sie jedoch auch dem ©. 


Für die Angaben in der Tabelle habe ich die Brütezeit als nicht unterbrochen gerechnet, 
wenn das 9 nur am Flugloch erschien und sich dann wieder in die Höhle zurückzog, 
jedoch als Brutpause, wenn es, wenn auch nur für kurze Zeit, wegflog. 


Der Berechnung der Fütterungsfrequenz wurde lediglich die Brutdauer nach Abzug der 
Brutpausen zugrunde gelegt, da die Fütterungen während der Brutpause nicht erfaßbar 
sind. 


Jungenentwicklung: Die Entwicklung der Jungvögel hat Norris (1958) aus- 
führlich geschildert. An der Fütterung beteiligt sich nicht nur das Brutpaar, sondern 
auch zusätzliche Männchen. Je nach dem Alter der Jungvögel wurden sie nach Norris 
8—45mal in der Stunde gefüttert. 


Lautäußerungen — Abb. 24, 25 


Die Rufe von Sitta pygmaea pygmaea im Golden Gate Park in San Francisco und von 
S. p. melanotis bei Flagstaff/Arizona sind deutlich verschieden. Erst aus dem Spektro- 
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Abb. 24: Rufe von Sitta p. pyg- 
maea, Golden Gate Park, San 
Francisco: 


a Wispernder Einzelvogel auf 
dem Brutbaum. 

b Weibchen allein, an Bruthöhle. 

c Ein Paar auf dem Brutbaum. 

d „Rollen” = aneinandergereihte 
Stimmfühlungslaute bei der 
Nahrungssuche. 

e Paar am Stamm bei Nahrungs- 
suche. 


gramm ist zu ersehen, daß die Einzellaute ähnlich sind, jedoch in der Geschwindigkeit 
differieren. 


Der Unterschied zeigte sich schon im Brutgebiet in Flagstaff: Die Annäherung an die 
Schallquelle war deutlich geringer, wenn die Laute aus San Francisco zu hören waren, 
als wenn ich anschließend die Laute der ortsansässigen Unterart abspielte. 
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Abb. 25: Rufe von Sitta p. melanotis, Flagstaff: 


a u. b Einzelvogel bei der Nahrungssuche. 

ce Männchen und Weibchen. 

d Weibchen fordert zur Kopulation auf. 

e Kopulation, Stimmen von 9 und © deutlich trennbar. 
f Fütterung am Flugloch. 

g Fütterung außerhalb des Fluglochs. 

h Hohe Erregung nach Vertreiben eines Vogels. 

i Stimmfühlung bei der Nahrungssuche. 
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BRAUNKOPFKLEIBER, Sitta pusilla 


Einleitung 


Vom 31. März bis 19. April 1985 konnte ich, zusammen mit meiner Frau, im Gelände 
der „Tall Timbers Research Station” in N-Florida diese Kleiberart im Brutgebiet beob- 
achten und zwar bei der Nahrungssuche, der Arbeit an einer Bruthöhle, während der 
Brut und der Aufzucht von Jungen bis zum 8. Lebenstag. 


Vorkommen und Habitat 


Sitta pusilla ist im SO der USA beheimatet. Das Vorkommen umfaßt Teile der Staaten 
Delaware, Maryland, Virginia, S-Carolina, Alabama, Mississippi, Arcansas, Florida 
und West- bis Ost-Iexas sowie Tennessee, wohin die Art erst in den letzten Jahrzehnten 
eingewandert ist (Haney 1981). Eine Karte der Verbreitung befindet sich in Norris 
(1958: 158). 


Wie Sitta pygmaea ist auch S. pusilla an Koniferen angepaßt, speziell an Kiefern. Diese 
Anpassung ist stärker als bei S. pygmaea. Wir haben nie gesehen, daß S. pusilla auf 
Laubbäumen Nahrung gesucht hätte, obwohl die Vögel auf dem Weg zur Bruthöhle 
und beim Abflug häufig kurz dort gerastet haben. In nächster Nähe der Bruthöhle wur- 
den verschiedene Eichen laufend von Waldsängern, Dendroica, und anderen Vögeln 
aufgesucht, die dort Nahrung fanden. 


Bewegungsweisen 


Die Bewegungsweisen sind weitgehend identisch mit den bei S. pygmaea geschilderten. 
Deutlich verschieden sind die Frequenz und die Auslösung des Flügelzuckens 
(s. S. 77), was auch Norris (1958) auffiel. 


Sozialverhalten 


Im Gegensatz zu vielen Passeres, dabei einigen Kleiberarten, konnten wir nicht feststel- 
len, daß das Weibchen an der Bruthöhle ausgesprochen dominant gewesen wäre, es sei 
denn, man könnte die Weigerung des Weibchens, dem Männchen das Weiterarbeiten am 
Höhlenaushacken zu erlauben, als Dominanz betrachten (vgl. das Verhalten von S. 
canadensis in dieser Situation). 


In der Zeit des Brütens ließ sich eine mögliche Dominanz des Weibchens nicht mehr 
nachweisen, da das Männchen, wenn es Futter brachte, jederzeit in die Bruthöhle ein- 
schlüpfen konnte, wenn das Weibchen das Futter nicht am Flugloch abnahm. Bei S. 
europaea haben wir während des Brütens nie ein Einschlüpfen des Männchens in die 
Bruthöhle gesehen. 


Bei den meisten Brutpaaren anderer Arten endet die Dominanz des Weibchens am Nest, 
sobald die Jungen geschlüpft sind und gefüttert werden. Die Übergabe von Futter an 
das Weibchen findet üblicherweise nur in den ersten beiden Tagen nach dem Schlüpfen 
statt; später schlüpft das Männchen selbst zum Füttern ein. 
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Die stärkere soziale Bindung des Brutpaares bei S. pusilla zeigte sich darin, daß hier 
das Männchen noch am 7. Lebenstag der Jungen dem Weibchen Futter für die Jungen 
übergeben hat, wenn auch in abnehmender Häufigkeit. Die soziale Veranlagung wirkt 
sich also auch im Brutgeschäft in größerer gegenseitiger Toleranz aus. Skinner (in Bent 
1948) sagt dazu: “They are devoted to each other.” Über gegenseitiges Gefiederputzen 
im Winterhalbjahr berichten Norris (1958) und vor allem Barbour & de Gange (1982) 
ausführlich. 


Vergleich des Sozialverhaltens und anderer Verhaltensmerkmale mit Sitta pygmaea 


Über das innerartliche Sozialverhalten konnten wir keine Beobachtungen machen, da 
die Siedlungsdichte von S. pusilla in dem von uns untersuchten Waldgebiet so gering 
war, daß wir nie ein Zusammentreffen verschiedener Brutpaare beobachten konnten. 


Im Gegensatz dazu konnten sich bei S. pygmaea Vögel als befreundete und benachbarte 
Paare zusammenschließen. 


Ein wesentlicher Unterschied im Verhalten der beiden kleinen Kleiberarten bestand 
darin, daß Lautäußerungen beim Braunkopfkleiber viel seltener waren als beim Zwerg- 
kleiber. Auch dies könnte damit zusammenhängen, daß stimulierende Artgenossen 
fehlten (s. Sitta krueperi, S. 117). Während aber die Paarpartner von S. pygmaea 
bei jedem Zusammentreffen lebhaft wisperten, einerlei, ob sie sich an der Bruthöhle, 
bei der Nahrungssuche, beim Nestbau oder schon in der Zeit des Brütens befanden, 
hörten wir z. B. von dem S. pusilla-Paar in der Aushack-Periode nicht einen einzigen 
Laut, weder beim Balzfüttern noch bei der Ablösung. Wir hätten diese Laute keinesfalls 
überhören können, denn wir standen 15—17 m vom Brutbaum entfernt — praktisch in 
gleicher Entfernung wie später von dem Stumpen, in dem gebrütet und gehudert wurde 
(16 m), wo wir die wenigen Rufe gut hören und mit dem Tonbandgerät aufnehmen 
konnten. 


Das soziale Anschlußbedürfnis wurde möglicherweise dadurch erreicht, daß sich S. 
pusilla sehr häufig in nächster Nähe von nahrungssuchenden S. carolinensis aufhielten. 
Sie waren so oft auf dem gleichen oder nächstgelegenen Baum, daß man einen Zufall 
wohl ausschließen kann. Es gab dabei allerdings keinerlei erkennbare Beziehungen. 


Besonders auffallend waren Unterschiede der beiden Arten S. pygmaea und S. pusilla 
bei ihrer Reaktion auf das Abspielen der arteigenen Lautäußerungen vom Tonband. 
Während sich S. pygmaea in fast allen Fällen der Schallquelle näherte, oft bis auf weni- 
ger als 1 m, geschah dies bei S. pusilla nie. Diese kamen höchstens von einem entfernten 
Baum in die Nähe, blieben dabei aber im oberen Bereich der Bäume und reagierten 
nicht auffallend, weder durch Rufe noch durch Flügelzucken. Dieses sah ich nur, wenn 
die Bruthöhle durch andere Höhlenbrüter bedroht war, niemals bei der Begrüßung der 
beiden Altvögel an der Bruthöhle, was bei S. pygmaea die Regel war. Die Auslösung 
des Flügelzuckens bedarf bei S. pusilla offenkundig eines viel stärkeren Reizes als bei 
S. pygmaea. 


Die Lautäußerungen waren bei S. pusilla weniger variabel und eintöniger als bei S. pyg- 
maea, ganz abgesehen von der völlig andersartigen Klangfarbe. 
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Die Stellungnahme von Norris (1958) zu der ,,species question”, die die artspezifische 
Trennung der beiden begriindet, entspricht auch meinem Eindruck. Besonders auf- 
fallend war die Bestätigung der völlig verschiedenen Dauer der Brutphasen und der 
Frequenz beim Balzfiittern (vgl. Tab. 5 und 6). 


Revier 


Von dieser Art hat Norris (1958) sechs Territorien vermessen; sie umfaßten durch- 
schnittlich 6,8 acres = 2,7 ha. Im einzelnen schwankte ihre Größe von 2,1 bis 4,3 ha. 


Auch bei dieser Art waren Reviere mit zusätzlichen Helfern größer als die von Brutpaa- 
ren allein. 


Von März bis Mai waren die Reviere relativ konstant. Es scheint, daß diese Kleiber ihre 
Reviere dauernd bewohnen, obwohl aktuelle Daten nicht vorhanden sind. Bei nicht brü- 
tenden Paaren wurden deutliche Überschneidungen der Reviere registriert. Die Revier- 
größe ist nach Norris also fast dreimal größer als bei S. pygmaea (‚for pairs 2,4 acres”). 


Nahrungsverhalten 


Bei der Nahrungssuche war dieser Kleiber relativ schwierig zu beobachten, da er auf 
hohen Kiefern, meist in der Gipfelregion, beschäftigt war. 


Wenn die Altvögel nach dem Füttern der Jungen zur Nahrungssuche wegflogen, haben 
sie meist sofort in den obersten Regionen der Kiefern vor allem die offenen Zapfen 
untersucht. Es war offenkundig, daß es sich bei der gefundenen Nahrung nicht etwa 
um Samen handelte, sondern um Insekten, welche zwischen den Schuppen versteckt 
waren. In mehreren Fällen konnte ich sehen, wie die Kleiber aus Zapfen Insekten ent- 
nahmen. Vielfach flogen sie von einem Zapfen zum anderen, wobei sie meist am Zapfen 
nach unten hingen. Oft haben sie auch dünne Zweige der Länge nach abgesucht, wobei 
sie nacheinander die Zapfen inspizierten. An dürren Zweigen haben sie meist die Bruch- 
stellen untersucht und dort auch Beute gefunden. 


Nur in wenigen Fällen haben sie auch etwas dickere Äste bearbeitet und dabei sogar 
gelegentlich Rinde abgelöst. Bei der Nahrungssuche am Stamm waren diese Kleiber nie 
zu beobachten, und wenn sie nach dem Ausflug aus der Bruthöhle kurz am Stamm 
rasteten, haben sie dort nicht nach Nahrung gesucht, sondern sind direkt in die Wipfel- 
region weitergeflogen. Wir hatten den Eindruck, daß die Kleiber bei der Nahrungssu- 
che für die Jungenfütterung etwas oberflächlicher vorgingen und sich nie sehr lange an 
einer Stelle aufhielten. Sie haben jedoch, als sie auf einem absterbenden Baum, bei dem 
nur noch die einjährigen Zweige Nadeln und Zapfen trugen, gute Beute fanden, diesen 
Baum immer wieder erneut aufgesucht. 


Wenn die Kleiber bei der Jungenfütterung offenkundig weiter weggeflogen waren, 
kamen sie mit deutlich sichtbar gefülltem Schnabel, also mit mehreren Beutetieren, zur 
Bruthöhle zurück. Wenn sie jedoch in Nestnähe gute lohnende Stellen fanden, flogen 
sie mit jedem einzelnen Insekt zur Bruthöhle; sie gingen also in eine „Schnellfütterung” 
über. So beobachtete ich am 11. 4. 1985 von 13.20—13.26 h fünf Fütterungen, am 13. 
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4. von 16.19—16.38 h, in 20 Minuten, 16 Fütterungen, woran sich beide Altvögel betei- 
ligten. 


Das Paar, das Junge fiitterte, wechselte haufig die Baume und blieb kaum einmal eine 
Minute lang auf demselben Baum. Ähnliches berichtet Haney (1981), der feststellte, daß 
diese Kleiber im März— April durchschnittlich 40 Sekunden auf demselben Baum blie- 
ben. Im Gegensatz dazu hat ein anderer Kleiber am 17. 4. von 11.19—11.45 h auf dem- 
selben Baum, der massenweise Zapfen trug, Futter gesucht. Dieser Vogel hat die gefun- 
denen Insekten stets sofort selbst verzehrt, hatte also keine Jungen zu füttern. Anschlie- 
Bend suchte er 10 Minuten lang auf dem Nachbarbaum und kehrte dann wieder, um 
11.55 h, zurück. 


Bei der Beobachtung dieses Kleibers war besonders auffallend, daß er dauernd von 
einem Kiefernwaldsänger-Männchen, Dendroica pinus, begleitet wurde, der stets auf 
demselben Ast dem Kleiber folgte und mit ihm den Ast wechselte; im Vergleich zu der 
Mitteilung von Moore (1967) war diese soziale Verbindung nicht im Winterhalbjahr, 
sondern mitten in der Brutzeit; der Kiefernwaldsänger ließ dauernd seinen Reviergesang 
erschallen. 


Die S. pusilla-Kleiber machten keinen Unterschied zwischen der kurznadeligen Kiefer 
mit kleinen Zäpfchen und der langnadeligen mit großen Zapfen. 


Aus jahreszeitlichen Gründen konnten wir keine Beobachtungen machen über das Ver- 
zehren der Hauptnahrung der Art, von Kiefernsamen, wie auch den Werkzeugge- 
brauch, der bis jetzt nur von dieser Kleiberart beschrieben worden ist (Morse 1968). Wir 
konnten diesen Kleiber nie unten am Baum feststellen und waren angewiesen auf ein 
16x56-Binocular, um die Vögel in der Wipfelregion zu beobachten. 


Brutverhalten 


Beginn der Brutperiode: Die Sitta pusilla-Population bei der Tall Timbers 
Research Station nahe Tallahassee war, als wir am 1. 4. dort unsere Beobachtungen 
begannen, nicht im gleichen Brutstadium. Ein Kleiber-Weibchen, dessen Bruthöhle wir 
am 6. 4. fanden, hat am 6. und 7. 4. eindeutig noch gebrütet, während am 8. 4. die Jun- 
gen geschlüpft waren, was wir durch Beobachtung des Verhaltens feststellen konnten. 
Dieses Paar muß also 14 Tage früher, spätestens am 24. März, mit der Bebrütung 
begonnen haben; die Eiablage erfolgte demnach etwa um den 20. März. Das am 1. 4. 
gefundene Paar war erst mit dem Aushacken der Bruthöhle beschäftigt. Am 1. 4. war 
bei der Hackarbeit der Schwanz noch dauernd sichtbar, während am 2. 4. der Altvogel 
manchmal völlig in der Höhle verschwunden war und die Bruthöhle gelegentlich schon 
nicht mehr rückwärts verließ. Bei weiteren Paaren deutete nichts auf eine begonnene 
Brut hin, da sie längere Zeit gemeinsam Nahrung suchten und die gefundene Beute 
sofort selbst verzehrten. 


Dies war zweifellos nicht eine Folge fehlender Synchronisation des Brutbeginns, son- 
dern ein Hinweis auf die Schwierigkeiten beim Finden und Aushacken von Bruthöhlen. 


Die Bruthöhle: Wir fanden im Umkreis der Tall Timbers Research Station nur 
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drei besetzte Bruthöhlen. Die erste befand sich in einer geschätzten Höhe von 7 m in 
einer dürren, etwa 10 m hohen Jungeiche. Nachdem diese Höhle nach einem ,,Control- 
burning” verlassen worden war, schlug sehr wahrscheinlich dasselbe Paar in der Nähe 
eine Bruthöhle in einen verkohlten Baumstumpf; hier lag der Höhleneingang 92 cm 
über dem Boden. Das Nest befand sich in einer Tiefe von 19 cm vom Höhleneingang; 
der Brutraum war etwa 10 x 4 cm groß, das Flugloch war 6,4 cm hoch und 3,1 cm breit. 
Die dritte Höhle, in der das Weibchen und die Jungvögel an deren 8. Lebenstag vermut- 
lich von einer Schlange geraubt wurden, befand sich 5,20 m über dem Erdboden in 
einer insgesamt 6,52 m hohen, oben abgebrochenen dürren Jungkiefer. Der Brutraum 
war 8,2 x 4,6 cm groß, das Flugloch war an der breitesten Stelle 3,0 x 2,8 cm. 


Eine von S. pusilla angefertigte, aber während des Nestbaus aufgegebene Höhle befand 
sich in einem Stumpen in 2 m Höhe; das Flugloch war hier 2,8 x 3,7 cm groß. 


Norris (1958) gibt als Durchschnitt von 50 Bruthöhlen eine Höhe über dem Boden von 
1,20 m an, eine Tiefe von 17,5 cm und eine Größe des Brutraums von 10 x 4,25 cm 
(umgerechnet von feet bzw. inches). Ähnliche Maße gibt auch Haney (1981) an. McNair 
(1984) berichtet über die Höhe über dem Erdboden von 309 Höhlen von einer durch- 
schnittlichen Höhe von 2,09 + 1,59 m. 90 % aller Höhlen lagen unter 3,66, 17,4 % 
um 1,20 m. 


Nach diesen Angaben scheint es die Regel zu sein, daß S. pusilla die Bruthöhlen in 
wesentlich geringerer Höhe über dem Boden anlegt als S. pygmaea. Es erscheint mir 
jedoch fraglich, ob es sich dabei um eine genetisch fixierte Eigenschaft oder um einen 
Außeneinfluß handelt. Die verschiedene Höhe könnte in den verschiedenen Arten von 
Kiefern liegen oder in einer verschiedenartigen Fähigkeit der beiden Kleiberarten, je 
nach der Beschaffenheit des Holzes eine Höhle zu zimmern. Meine Bedenken gehen auf 
das Verhalten der Tannenmeise, Parus ater, zurück. Diese brütet sehr häufig am Boden, 
entweder zwischen Wurzeln, Steinen oder auch in Löchern von Kleinsäugern. Man hat 
vermutet, daß diese kleinste der europäischen Meisen solche Bruthöhlen bevorzugt. 
Freilandversuche, die ich mit gleichartigen künstlichen Nisthöhlen gemacht habe, wel- 
che in verschiedener Höhe am Baum befestigt oder am Baum unten in den Boden einge- 
graben wurden, haben jedoch eindeutig ergeben, daß diese Meisenart, wenn sie die 
Möglichkeit dazu hat, eine Höhe am Baum von 3—9 m bevorzugt, wobei die Höhlen 
in 9 m am häufigsten besetzt waren. Von 36 Paaren wurde nur einmal die Höhle am 
Boden ausgewählt (Löhrl 1974). 


Mindestens die oben erwähnte Bruthöhle in nur 92 cm über dem Boden hatte der 
Braunkopfkleiber erst ausgehackt, nachdem er aus der 7 m hoch gelegenen Höhle 
geflüchtet war. 


Eine präzise Aussage über die bevorzugte Höhe am Stamm könnte man erst nach Versu- 
chen machen, in denen die Vögel die Chance hätten, unter gleichartigen Bedingungen 
Höhlen in verschiedenen Höhen auszuwählen (s. S. 24). 


Das Aushacken der Bruthöhle: Die Beobachtung des Paares, das eine 
Höhle aushackte, begann am 2. 4. um 9.54 h, nachdem ich am 1. 4. den Platz gefunden 
und intensives Bauen bis zum Abend festgestellt hatte. 
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Da bei dieser Art keine Geschlechtsunterschiede erkennbar sind, ergab sich ein Hinweis 
nur dann, wenn die Hackarbeit unterbrochen und das 9 vom © gefüttert wurde. 


Ein Vogel hat 9 Minuten lang gearbeitet, dann warf er 7mal hintereinander Holzspäne 
aus dem Flugloch. Das Hacken selbst wurde immer wieder durch kurzes Sichern unter- 
brochen. Gehackt wurden 4 — 3 — 11 — 4 — 20 — 5 — 1 — 4 Sekunden. Als nach 
9 Minuten Arbeit der Partner zur Ablösung erschien, wurde er ignoriert. Nach 17 Minu- 
ten ununterbrochener Arbeit folgte eine Pause von 6 Minuten, darauf wiederum 9 
Minuten Arbeit mit anschließender Verweigerung der Ablösung. Dann brachte das © 
zweimal Futter, der arbeitende Vogel war also das @. Diese Arbeitsphase dauerte 25 
Minuten. Anschließend löste das o ab und arbeitete 12 Minuten, worauf das 9 kam 
und 15 Minuten arbeitete. Die folgende Pause dauerte 35 Minuten. Dann erschienen 
beide, waren jedoch rund 10 Minuten untätig; das @ saß im Flugloch, das & darüber 
auf dem Brutbaum; darauf folgte nochmals eine Arbeitsphase von 16 Minuten. Tags 
darauf wurde leider diese Bruthöhle wegen eines versuchsweise gelegten Waldbrandes 
verlassen. 


Das Nest: Das Nest von Sitta pusilla ist von dem des S. pygmaea deutlich verschie- 
den, was Norris (1958) in seiner Tabelle 16 begründet hat. Danach wurden in Nestern 
von S. pygmaea niemals die Flügel der Kiefernsamen gefunden, die bei S. pusilla den 
Hauptanteil stellen. Federn wurden nur wenige Male bei S. pusilla, dagegen regelmäßig 
bei S. pygmaea festgestellt. Moos wurde bei S. pygmaea relativ häufig, bei S. pusilla 
nie gefunden. Mit diesen Feststellungen stimmen meine Untersuchungen je eines Nestes 
völlig überein. Das Nest von S. pusilla bestand größtenteils aus Kiefernsamen-Fliigeln; 
außer diesen waren noch vorhanden: morsche Holzteilchen, ein Stück Spanisch-Moos, 
Tillandsia usneoides, das auch von Norris erwähnt wird, ferner dürre Grashälmchen 
und Bast. Die Innenauskleidung bestand aus Bastfasern und dünnen dürren Gräsern, 
die mit Spinnenkokons zu einer zusammenhängenden Masse verwoben waren, sowie 
einigen Teilen von Kiefernnadeln. Federn und Tierhaare fehlten vollständig. 


Ein ganz ähnliches Nest beschreibt Stoddard (1978) aus Süd-Georgia. Nach einer Mit- 
teilung von Homann (in litt.) begann der Nestbau in einem Holznistkasten damit, daß 
Halme in die Ritzen zwischen Seiten- und Vorderwand gestopft wurden, also in gleicher 
Weise, wie dies bei anderen Kleiberarten mit jeweils verschiedenem Baumaterial erfolgt. 
Eine gleichlautende Beschreibung, die mir gleichfalls Homann (in litt.) zugänglich 
machte, enthält Harrison (1975). Entsprechende Hinweise für Sitta pusilla fand ich 
weder bei Bent (1948), Norris (1958) noch bei Headstrom (1970). 


Brüten und Jungenpflege: Über unsere Beobachtungen der Brut und Jun- 
genaufzucht eines Paares gibt die Tabelle 5 Aufschluß. 


Als Nahrung für die Nestlinge stellten wir wiederholt geflügelte Insekten fest, nicht 
selten auch grüne Raupen verschiedener Größe, einmal mit Sicherheit eine Spinne und 
einmal einen sich noch heftig bewegenden Tausendfüßler (Myriopoda). 


Der Aufenthalt des Weibchens im Nest nach dem Schlüpfen der Jungen betraf zweifel- 
los vor allem das Hudern. Am 14. 4. bezog sich die angegebene Zeitdauer dagegen 
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weniger auf das Hudern als auf eine Ruhephase des 9, das häufig minutenlang aus 
dem Flugloch herausschaute. An diesem Tag herrschte bei den Vögeln überdies eine 
deutliche Erregung, deren Ursache wir nicht feststellen konnten, die aber das 9 zusätz- 
lich veranlaßte, in der Bruthöhle zu bleiben. 


Als wir am 15. 4. bei der Bruthöhle ankamen, gebärdete sich das © sehr erregt, ging 
wiederholt mit Futter im Schnabel in die Bruthöhle und kam mit demselben wieder her- 
aus. Nachdem wir über eine Stunde lang immer wieder denselben Vorgang beobachtet 
hatten, war es klar, daß die Brut samt dem Q vernichtet sein mußte. Ich stürzte den 
dünnen Stamm um, und die Untersuchung des Nestes ergab, daß dort keine Jungen 
mehr vorhanden waren. Das Flugloch zeigte keinerlei Spuren eines größeren Eindring- 
lings, und im Nest befanden sich weder abgerissene Federn noch Blutspuren. Dieser 
Befund machte es wahrscheinlich, daß eine Schlange das Weibchen und die Jungvögel 
verschlungen hatte. Höchstwahrscheinlich war dieser im Gebiet häufige Nestfeind 
schon tags zuvor in Nestnähe gewesen und hatte die Kleiber in Unruhe versetzt. 


Das Kleiber-o kam weiterhin dauernd mit Futter im Schnabel angeflogen und rüttelte 
dort, wo der dürre Kiefernstamm gestanden hatte, in der Luft. 


Als wir mehrere Stunden später nochmals zu dieser Stelle zurückkehrten, flog das © 
noch immer enge Kreise um den Ort, wo die Bruthöhle gewesen war. 


Verteidigung der Bruthöhle: Während der 39 Stunden, die wir an dieser 
Bruthöhle, 16 m vom Brutbaum entfernt, verbrachten, wurde die Carolinameise, Parus 
carolinensis, von den Kleibern am aggressivsten angegriffen und vertrieben. Beim ersten 
Zusammenstoß hörte das brütende 9 schon die Annäherung der Meise und erwartete 
sie, indem es aus dem Flugloch blickte. Näherte sich die Meise, so stürzte sich das 9 
unmittelbar auf sie und wirbelte mit ihr ins Gebüsch, worauf diese flüchtete. Sie wurde 
verfolgt und weiter angegriffen, unter anderem in der Luft im Gleitflug. Die Meise floh 
noch ein Stück weiter weg, das Kleiberweibchen kehrte zur Bruthöhle zurück, hängte 
sich am Flugloch an, blickte in Richtung der Meise, sah diese noch in etwa 20 m Entfer- 
nung und flog ihr nochmals nach und griff sie erneut tätlich an, bis sie verschwand. 
Erst jetzt kehrte das @ endgültig in die Bruthöhle zurück. So oft sie erschien, wurde 
Parus carolinensis vom Kleibermännchen heftig verfolgt und verjagt. 


Am 9. 4. erschienen zwei Carolinameisen. Sie wurden durch heftigen Anflug durch 
einen Braunkopfkleiber vertrieben, während mehrere gleichzeitig nahe der Bruthöhle 
Futter suchende Waldsänger überhaupt nicht beachtet wurden. Parus carolinensis ist 
wohl ein Haupthöhlenkonkurrent dieser Sitta-Art in diesem Gebiet. Dies beruht wohl 
auf dem bei beiden Arten vorhandenen Interesse an dürren Bäumen, die zur Anlage 
einer Höhle geeignet sind. Auf Parus bicolor, die in vorhandenen Höhlen brütet, hat 
das Brutpaar der S. pusilla nicht reagiert, obwohl auch diese Meise oft in der Nähe 
erschien und sang. 


Als der Carolinakleiber erstmals am 8. 4. in die Nähe der Bruthöhle kam, wurde er 
zunächst vom ©, dann auch vom hinzufliegenden Q heftigst angegriffen. Der viel grö- 
Bere Carolinakleiber schützte sich mit hoch erhobenen Flügeln gegen die fortgesetzten, 
zweifellos öfters treffsicheren Rammstöße der beiden kleinen Vögel. Er ließ sich zwar 
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nicht verjagen, doch zog er sich auf entferntere Bäume zurück. Die Entfernung zwi- 
schen Bruthöhle und Kampfplatz dürfte etwa 10 m betragen haben. Dieser S. carolinen- 
sis war höchstens am äußeren Rande seines Reviers, denn wir hatten ihn bisher immer 
nur in der Ferne in einem Gebiet mit kräftigen Eichen singen gehört. Als ein S. caroli- 
nensis einige Tage später am Nachbarbaum stammabwéarts kletterte und sich sogar kurz 
am unteren Teil des Brutstamms anhängte, wurde er nur kurz angegriffen. Er reagierte 
nur durch einige rasch aufeinander folgende Laute auf den Angriff. Beide Braunkopf- 
kleiber flogen dann zur Nahrungssuche weg. 


Möglicherweise hingen die heftigen tätlichen Angriffe bei der zuerst geschilderten 
Begegnung damit zusammen, daß die Jungen im Nest des Braunkopfkleibers in diesen 
Stunden schlüpften oder kurz zuvor geschlüpft waren. Die notwendige Umstellung der 
Vogeleltern in dieser Phase des Brutgeschehens ist oft mit erregtem Gebaren verbunden 
und führt bei vielen Vogelarten zu Konfliktsituationen. 


Werkzeuggebrauch 


Die bemerkenswerteste Beobachtung, die bei Sitta pusilla durch Morse (1968) gemacht 
worden ist, ist der Gebrauch von Werkzeugen. Morse beobachtete, wie die Kleiber einer 
ganzen Population Rindenstücke von Pinus australis benutzten, um damit andere Rin- 
denteile abzusprengen und auf diese Weise darunter befindliche Insekten zu erbeuten. 
Bei dieser Tätigkeit ließen die Kleiber meistens das Werkzeug mit dem losgesprengten 
Rindenstück auf den Boden fallen; gelegentlich wurde jedoch das Werkzeug auch 
mehrfach benutzt. 


Diese kleinen Kleiber benutzten wohl deshalb ein Werkzeug, weil ihre Schnäbel kurz 
und schwach sind, so daß ihnen das Rindeablösen schwer fällt. Ich habe zwar wieder- 
holt gesehen, daß diese Kleiberart dünne Rindenstücke mit dem Schnabel ablösen 
kann, doch ist dies wohl nur an dünneren Zweigen oder in der Gipfelregion möglich. 


Größere Kleiberarten, wie S. europaea oder S. carolinensis, brechen regelmäßig Rinden- 
stücke ab; ihr Schnabel ist länger und kräftiger. Wahrscheinlich handelt es sich beim 
Werkzeuggebrauch von S. pusilla nicht um ein angeborenes Verhalten. Diese Kleiber 
verzehren nach Morse (1968) Samen der „Longleaf pine” und öffnen diese, indem sie 
einen Samen in einen Spalt stecken und dort aufhämmern. Es ist wahrscheinlich, daß 
durch das Hämmern der Samen häufig nicht festgekeilt wurde, sondern das Rinden- 
stück absprengte, wodurch versteckte Insekten zum Vorschein kamen. In dieser Weise 
konnten die Kleiber die Erfahrung machen, daß sie sich durch diese Methode Insekten- 
nahrung verschaffen können. 


Das zufällige Abbrechen von Rinde beim Verstecken von Samen kommt bei Kleibern 
häufig vor. Wenn S. europaea z. B. Sonnenblumenkerne hinter abstehender Rinde ver- 
stecken will, springt gelegentlich das betreffende Rindenteil ab, so daß der Kleiber mit 
seinem Kern einen anderen Platz suchen muß. Sitta pusilla benutzt statt des Samens ein 
etwa gleich großes Stückchen Holz und verwendet dieses als Werkzeug. Daß die äußere 
Form eines solchen Samens für den Kleiber durchaus vergleichbar ist mit dem gleich 
großen Holzstück, habe ich in anderer Funktion häufig gesehen, wenn ich S. europaea 
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in Käfigen oder Volieren hielt. Hatten diese Kleiber keine Samen, um damit ihre Ver- 
steckaktivität zu befriedigen, haben sie regelmäßig Holzstückchen genommen und in 
adäquater Weise versteckt. Dabei haben sie diese nicht nur in Spalten oder hinter Rinde 
eingekeilt, sondern sie anschließend auch mit Moos, Flechten oder weiteren Holzstück- 
chen bedeckt, wie sie das mit einem richtigen Nahrungsstück machen. Gleichartige 
Beobachtungen konnte ich auch bei Felsenkleibern machen, die in der Voliere in 


Abb. 26: Rufe von Sitta pusilla: 
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Ermangelung von Samen Steinchen versteckten und diese dann mit Sand oder weiteren 
Steinchen bedeckten. 


Während vor Haney (1981) nicht bekannt war, ob S. pusilla tatsächlich auch Samen ver- 
steckt und nicht nur in Spalten klemmt, um sie aufzuhämmern (Norris: „may cache 
pine seeds”), hat Haney das Verstecken eines Kiefernsamens, nach mehreren vergebli- 
chen Versuchen des Braunkopfkleibers, eindeutig beobachten können. Man kann dar- 
aus schließen, daß die Vögel in der Zeit der Samenreife eine entsprechende Aktivität 
entfalten. Dies scheint auch die Voraussetzung für den Werkzeuggebrauch zu sein, denn 
beim Verstecken können die Kleiber viel häufiger die Erfahrung machen, daß beim Ein- 
keilen von Samen Rindenteile abbrechen und Insekten darunter vorkommen, als wenn 
sie dies nur mit den wenigen Samen tun würden, die sie unmittelbar verzehren. 


Lautäußerungen (Abb. 26) 


Beim Vergleich der Stimmen von Sitta pygmaea und S. pusilla ist der Unterschied klar 
zu erkennen. Die Laute von S. pygmaea sind klangvoller und sehr variabel, während 
die Rufe von S. pusilla einförmiger sind. Während einer dreiwöchigen Beobachtungs- 
zeit im Brutrevier haben wir andere Rufe von S. pusilla nie gehört. 


Eine Lautäußerung, die man als Gesangsstrophe bezeichnen könnte, haben wir weder 
von S. pygmaea noch von S. pusilla gehört. Dem entspricht auch das kaum ausgeprägte 
Territorialverhalten. 
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CHINESENKLEIBER, Sitta villosa 


Dieser Kleiber lebt in China und Korea und wurde neuerdings auch fiir die Sowjetunion 
auf der Insel Sachalin nachgewiesen (Leonowitsch & Weprintsev 1986). Er sieht dem 
Korsenkleiber sehr ähnlich. 


Über seine Brutbiologie ist vor einigen Jahren eine Untersuchung veröffentlicht worden 
(Gao 1978), die wohl erstmals Angaben über diese Art macht und deshalb kurz erörtert 
sei. 


Nach Gao bewohnt S. villosa den Nadelwald. Die Brutzeit dauert von Ende April bis 
Anfang Juni, meist in einer Höhe von 780—1800 m Meereshöhe. Nisthöhlen befinden 
sich in Laub- oder Nadelbäumen und sogar in alten Gebäuden; im Durchschnitt lagen 
13 Bruthöhlen 9,4 m über dem Boden. Die Eingänge zur Bruthöhle sind oval und 
messen 3,7—3,3 cm. Der Höhlenbau dauert 7—8 Tage für eine neue Höhle; alte Höhlen 
werden in 4—6 Tagen repariert. 


Die Nester bestehen aus Grashalmen, dem Außenteil winterharter Stengel und Federn. 
Am Nestbau beteiligen sich beide Altvögel. 


rür die Eier wird nur die Farbe Weiß angegeben. Das Gelege besteht aus 5—6, selten 
aus 4—9 Eiern. 108 Eier wogen durchschnittlich 1,5 g. Es wurde nur eine Brut jährlich 
festgestellt. Nur das Weibchen brütet; Brutdauer 15—17 Tage. Ein Weibchen brütete am 
4. Bruttag 86,2 % der Zeit, am 7. Bruttag 85 % und am 14. Bruttag 80,2 %. Das Weib- 
chen wird vom Männchen 20—40mal im Lauf des Tages gefüttert; außerdem bringt das 
Männchen im letzten Abschnitt der Bebrütung Schlamm, den das Weibchen benutzt, 
um im Inneren der Bruthöhle Unebenheiten zu überschmieren. Derartig präparierte 
Innenwände wurden in allen 13 Bruthöhlen festgestellt. 


Aus 90—95 % der Eier schlüpfen die Jungen. Beide Altvögel füttern die Jungen, im 
Durchschnitt 19mal in der Stunde, 183—212mal am Tag; am häufigsten wird von 5—8 h 
und von 18—19 h gefüttert. Die Nahrung wird in 50—150 m Umkreis gesammelt. 


Die Jungen öffnen am 6. Tag die Augen. Die Nestlingszeit ist mit 17—18 Tagen ange- 
geben. Das Höchstgewicht beträgt 12,3 g, beim Ausfliegen wiegen sie noch 11,3 g. Bei 
90 % der verfütterten Insekten handelt es sich um Forstschädlinge. 


Stresemann et al. (1937) machten nach Beick einige Angaben über die Lautäußerungen 
dieser Art. Obwohl diese in Buchstaben ausgedrückt sind, kann man doch daraus 
schließen, daß die Laute in den Rahmen der Superspecies fallen, also der Arten S. 
whiteheadi, krueperi und ledanti. 
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KORSENKLEIBER, Sitta whiteheadi 


Einleitung 


Diese kleine Kleiberart habe ich in freier Natur während drei Reisen beobachtet: vom 
6.—23. 4. 1956 zusammen mit meiner Frau, weiterhin vom 3.—4. 6. 1956 und dann 
nochmals vom 19.—24. 5. 1959. Dabei haben wir stets inmitten der Brutreviere gezeltet 
und Sitta whiteheadi bei der Nahrungssuche wie an der Bruthöhle insgesamt 127 Stun- 
den lang beobachtet. 


Drei Jungvögel wurden handaufgezogen. Diese Korsenkleiber lebten mehrere Jahre 
lang freifliegend in der Wohnung sowie in Volieren. 


Vorkommen und Habitat 


Das Vorkommen dieser Art ist auf die Insel Korsika beschränkt. Hier kommt sie aus- 
schließlich in den Bergregionen vor, die mit der Schwarzkiefer, Pinus nigra var. laricio, 
bestanden sind. Dieser Kleiber ist offenkundig abhängig von dieser Baumart und den 
Samen, die sie regelmäßig liefert. 


In dichten Waldungen ist die Siedlungsdichte niedriger als in lockeren, von Steinblöcken 
unterbrochenen Beständen. 


Bewegungsweisen 


Beim ersten Eindruck, den diese Kleiberart 1956 bei der Nahrungssuche machte, wurde 
man mehr an Meisen erinnert als an Kleiber. Diese Vögel haben sich beim Sammeln 
von Samen der Schwarzkiefer im wesentlichen fliegend und nach unten hängend 
bewegt, indem sie jeweils Zapfen anflogen und daraus die geflügelten Samen entfern- 
ten. Sie waren bei der Nahrungssuche häufig mit Tannenmeisen, Parus ater, vergesell- 
schaftet. Wo Aststummel oder auch lebende Äste an diesen Kiefern vorhanden waren, 
haben sie auf das Klettern am Stamm verzichtet und sind von einem Ast zum 
nächsten geflogen. 


Auch andere Beobachter hatten denselben Gesamteindruck von diesem Kleiber. In den 
wenigen Fällen, in denen sie am Stamm zu klettern versuchten, brachen Rinden- 
stücke, an denen sie sich festhalten wollten, ab. Bei den späteren Beobachtungen in der 
Voliere kletterten sie jedoch an Stämmen von Laubbäumen ebenso gut wie Sitta euro- 
paea, sie bevorzugten dort keineswegs dünne Äste nach Meisenart. Im Zimmer haben 
sie die Vorhänge zum Klettern benutzt und mit Vorliebe auch, da sie völlig zahm waren, 
den Menschen, wobei sie auf- und abwärts kletterten. 


Erstmals sahen wir bei diesen Kleibern, daß sie beider Gefiederpflege beson- 
ders gerne nach unten hingen. Auf diese Weise sind die Federn locker auseinanderge- 
fallen, und die Vögel konnten hängend nicht nur die Federn mit dem Schnabel putzen, 
sondern sich auch am Kopf kratzen. Für diese Tätigkeit haben sie stets eine Stehlampe 
aufgesucht, die auf der Unterseite mit Seidenstoff bespannt war. 


Das Gefiederreinigen erfolgte häufig nach einer Ruhephase, wie sie möglicherweise bei 
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allen Kleiberarten typisch ist. Diese Vögel unterbrechen plötzlich ihre Aktivität und 
bleiben mehrere Minuten lang bewegungslos sitzen. 


Auch S. whiteheadi zeigte die Erregung bei Auseinandersetzungen mit Rivalen durch 
Flügelzucken an. Dieses begann schon, bevor irgendeine Drohstellung oder eine 
unmittelbare Annäherung erfolgt war. 


Den Gleitflug sah ich im Freiland gelegentlich, z. B. flog ein Kleibermännchen in 
der Nähe der Bruthöhle auf eine Tannenmeise zu und verjagte sie. Ebenso sah ich mehr- 
fach bei Angriffen gegen Rivalen den Zickzackflug, der stets aggressive Bereitschaft 
anzeigt. 


Soziales Verhalten 


Noch zu der Zeit, als diese Kleiber an der Bruthöhle arbeiteten, haben wir einmal min- 
destens drei gleichzeitig gesehen, die sich bei der Nahrungssuche nicht bekämpften. 
Dies war wohl ein Hinweis auf sozialen Zusammenschluß im Winterhalbjahr; darüber 
liegen jedoch keine Beobachtungen vor. 


Verglichen mit S. europaea waren die Korsenkleiber wesentlich sozialer. Bei der gemein- 
samen Nahrungssuche, die wir Anfang April beobachten konnten, waren diese Kleiber 
den Tannenmeisen deutlich überlegen. Die Samen waren aus vielen Zapfen schon ausge- 
fallen, und die Vögel mußten stets mehrere Zapfen untersuchen, ehe sie einen fanden, 
der noch Samen enthielt. Wenn eine Tannenmeise einen lohnenden Zapfen gefunden 
hatte, bemerkten dies die Kleiber sofort; sie flogen hinzu, verjagten die Tannenmeise 
und beuteten den Zapfen aus. Diese Dominanz über die Meisen ist mit dem Gewicht 
zu erklären, denn die Korsenkleiber wiegen rund 12—13 g, die Tannenmeisen nur 
9—10 8. 


Revier und Revierverhalten 


Bei Beginn der Brutzeit haben die Korsenkleiber Revierverhalten gezeigt, und an man- 
chen Grenzen fanden täglich Auseinandersetzungen zweier benachbarter Paare statt. 
Diese konnte ich dadurch hervorrufen, daß ich dort den Gesang imitierte. 


Die Bruthöhlen von zwei Paaren lagen 300—400 m voneinander entfernt. Vielfach 
waren die Reviere durch Schluchten oder Felspartien abgeteilt, vor allem wenn sich dort 
keine Bäume befanden. Die Reviere waren so groß, daß das Eindringen von Rivalen 
häufig nicht bemerkt wurde. 


Die Bereitschaft zu Revierkämpfen war deutlich von der Witterung abhängig. Wenn an 
kalten Tagen in der Höhe Schnee fiel, war die Aktivität der Vögel sehr gering, und sie 
reagierten auf mein Pfeifen überhaupt nicht. 


Kämpfen und Drohen 


Kampfverhalten: Beim Zusammentreffen an der Reviergrenze näherten sich die 
Männchen unter rollenden Lautäußerungen. Diese waren dem Gesang ähnlich, aber so 
leise, daß wir sie nur wenige Meter weit hörten. 
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Bei weiterer Annäherung begannen sie, wie auch S. europaea, mit einer Ubersprung- 
handlung, dem Picken auf Rinde und Rinde-Lösen. Dies war deswegen bemerkenswert, 
weil die Kleiber bei der Nahrungssuche nie verborgene Beute unter der Rinde gesucht 
hatten. Während der Kämpfe war der erregte Rätschlaut zu hören, ein Laut, der bei 
S. europaea auch nicht in ähnlicher Form vorkommt. 


Beide Rivalen versuchten dauernd, sich zu fassen, aber bei der großen Gewandtheit im 
Fliegen gelang dies nie. 


Das Drohen: Zunächst zeigte nur der im Kampf unterlegene Kleiber die Drohstel- 
lung, die ihn als runde Kugel erscheinen ließ, da das gesamte Kleingefieder auf der 
Unter- und Oberseite bis zum Nacken maximal gesträubt war. Der Kopf wurde dabei 
nicht hoch, sondern tief gehalten, wodurch die schwarze Kopfplatte des Männchens 
besonders zur Geltung kam. Der Schwanz wurde manchmal etwas höher gestellt, aber 
nicht so stark wie bei S. ‚europaea oder canadensis. 


Als einmal eines der Weibchen sich den kämpfenden Männchen, gleichfalls in Droh- 
stellung, näherte, wurde es, offenkundig vom eigenen Männchen, angegriffen und auf 
den Nachbarbaum gejagt, worauf dann das Männchen zurückkehrte und den Kampf 
fortsetzte. 


Nahrungsverhalten 


Tierische Nahrung: Die in Gefangenschaft gehaltenen Korsenkleiber zeigten 
erst im Lauf des Monats Mai ein verstärktes Interesse an Insektennahrung. Sie erbeute- 
ten im Zimmer regelmäßig Stubenfliegen, und diese schienen im Sommerhalbjahr eine 
sehr beliebte Nahrung zu sein. Daneben wurden auch Spinnen, zum Teil rüttelnd, auf- 
genommen. In gleicher Weise haben sie grüne Raupen und späterhin die Larven von 
Wespen sehr gerne gefressen. Im Zimmer interessierten sich diese Kleiber vor allem für 
alles, was klein und schwarz aussah. 


Der Entdecker dieser Kleiberart, Whitehead (1885), hat bei den von ihm im Mai erleg- 
ten Kleibern viele kleine Käfer neben anderen Insekten im Magen gefunden. 


Bevor ich am 3. 6. 1956 die Jungvögel einer im April festgestellten Brut auf Korsika 
geholt habe, beobachtete ich eine Stunde lang das Fütterverhalten. Dabei bestand die 
Nahrung, die die Altvögel den Jungen brachten, fast ausschließlich aus Imagines, die 
in der Luft erbeutet wurden; nur ein einziges Mal konnte ich eine Raupe erkennen. Das 
Männchen hat sogar mehrere Fluginsekten hintereinander gefangen und dabei die vor- 
hergehenden im Schnabel behalten. Dieses Männchen flog manchmal, wenn es die 
Bruthöhle verließ, unmittelbar auf das nächstfliegende Insekt los. 


In Gefangenschaft erhielten die Korsenkleiber im Sommerhalbjahr vor allem frische 
Ameisenpuppen, Spinnen sowie Seidenraupen und auch die Raupen des Zünslers, 
Syllepta ruralis Sc., sowie weitere Insekten. Im Herbst konnten wir vielfach die Larven 
der hier lebenden Wespen verfüttern. | 


Noch im Monat April schien es uns, daß die gesamte Nahrung der Korsenkleiber aus 
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den Samen der Lariciokiefer bestand, denn wir sahen zu dieser Zeit nie, daB Insekten 
erbeutet wurden. : 


Die Samen der Lariciokiefer dienen nicht nur der täglichen Ernährung, sondern sie 
werden auch oft viele Stunden lang als Vorrat gesammelt. Meist holten die 
Kleiber die Samen hängend aus den Zapfen heraus, worauf sie diese auf einem horizon- 
talen Ast bearbeiteten. Vielfach brach jedoch der Samenflügel schon bei der Entnahme 
aus dem Zapfen ab. Wiederholt sahen wir, wie solche Samen, wenn der Kleiber am Zap- 
fen hing, entfielen und herunterflatterten. Die Kleiber folgten diesen sofort und erbeu- 
teten sie noch in der Luft — schon ein früher Hinweis darauf, daß später auch fliegende 
Insekten erbeutet werden. 


Verstecken der Samen, Bedecken: Die Kiefernsamen wurden durchweg 
hinter abstehenden Rindenteilen am Stamm oder an starken Ästen versteckt, in auf- 
fallendem Gegensatz zu den Tannenmeisen, die den Samen stets in den äußersten 
Nadelbüscheln versteckten. Die Kleiber klopften den Samen hinter der Rinde fest und 
bedeckten ihn vielfach mit kleinen Rinden- oder Flechtenstücken, die sie unmittelbar 
daneben abrissen. Blieb der Samen weiterhin sichtbar, haben sie ihn mit bis zu drei ver- 
schiedenen Stückchen bedeckt. 


Abb. 27: Korsenkleiber beim Ver- 
stecken eines Samens. 
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Bei den im Zimmer gehaltenen S. whiteheadi fehlten meist Objekte, die sich zum 
Bedecken geeignet hätten. Wenn ich jedoch neue Äste in den Käfig gab, die mit Moos 
oder Flechten überzogen waren, benutzten die Kleiber diese Möglichkeit sofort, Nah- 
rung im Moos zu verstecken und dann auch zu bedecken. Dazu wurden abstehende Rin- 
denstückchen neben dem Versteck abgeschlagen, dann in den Schnabel genommen und 
auf den versteckten Samen gedeckt. Auch Moos und Flechten wurden zum Bedecken 
benutzt. 


Wenn die Kleiber unter abstehender Rinde versteckten und den Samen von vorne 
bedeckten, begaben sie sich regelmäßig, wie das auch S. europaea tut, auf die Rückseite 
des Rindenstücks und sahen dort nach, ob der Samen auch dort nicht mehr zu sehen 
war (Abb. 27). 


Diese zahmen Korsenkleiber zeigten die Methode des Versteckens im übrigen in vielen 
verschiedenen Varianten. Sie bevorzugten Hohlräume, in denen der Samen sofort ver- 
schwand und nicht bedeckt zu werden brauchte. Begehrte Verstecke waren Bücher- 
rücken, lockere Textilgewebe oder Ritzen in Polstermöbeln. Die Kleiber merkten nie, 
daß sie an solchen Orten die Samen nicht wiederfinden konnten. So versteckten sie 
Samen in den Falten der Vorhänge, worauf diese in der Falte zu Boden rutschten. Dort 
entdeckten die Kleiber diese Samen dann neu und versteckten sie wiederum an der- 
artigen Plätzen. 


Auf der Insel Korsika ist das Verstecken der Kiefernsamen zweifellos lebenswichtig. In 
den Hochlagen, die von der Lariciokiefer bestanden sind, fällt häufig Schnee, und wir 
konnten dort noch bei Beginn der Brutzeit Schneefälle erleben. An solchen Tagen hat- 
ten sich die Zapfen der Kiefern geschlossen, die Kleiber waren dann auf die versteckte 
Nahrung angewiesen. 


Da im unwegsamen Gelände die Kleiber nur selten längere Zeit zu sehen waren, konnte 
ich die Zahl der gesammelten und versteckten Samen nur in Stichproben ermitteln: Ein 
Kleiber hat in 11/2 Minuten 5 Kiefernsamen, ein anderer in 43/4 Minuten 12 versteckt. 
Es ist allerdings wahrscheinlich, daß in Perioden, wenn die meisten Zapfen noch ihre 
Samen enthalten, die Sammelfrequenz wesentlich höher liegt. 


Brutverhalten 


Schon Whitehead (1885) hat vermutet, daß der Korsenkleiber seine Bruthöhle selbst 
zimmert. Dies setzt allerdings voraus, daß es Bäume gibt, deren Holz eine Bearbeitung 
durch den Kleiber ermöglicht. Zweifellos ist dieser kleine Vogel mit seinem relativ lan- 
gen, dünnen Schnabel nicht in der Lage, in härtere Holzschichten einzudringen. Es ist 
wahrscheinlich, daß er Höhlen mehrmals benutzen kann und keineswegs alljährlich 
eine neue zimmert. 


In erster Linie kommen abgestorbene Kiefern für die Anfertigung einer Bruthöhle in 
Frage. Am geeignetsten sind solche Kiefern, deren Stamm abgebrochen ist, da das von 
oben eindringende Regenwasser das Holz zwischen der Rinde und dem harten Kern 
relativ rasch zersetzt. Eine näher untersuchte Bruthöhle befand sich unmittelbar hinter 
der Rinde. 
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Die Bruthöhlen, die wir auf Korsika fanden, lagen in 750—880 m Meereshohe. Im 
Forét d’Aitone reichte der Kiefernwald jedoch bis etwa 1300 m, und auch dort dürften 
noch Kleiber vorkommen. In niedrig abgebrochenen Baumstümpfen fanden wir keine 
Bruthöhlen. An der Anfertigung können Männchen und Weibchen arbeiten. An einer 
der Höhlen sahen wir nur das Männchen mit geringer Aktivität beschäftigt. Als ein 
Weibchen erschien, flog das Männchen auch noch zu einer anderen, älteren Höhle und 
„zeigte” sie offenkundig dem Weibchen. An einer weiteren Höhle baute das Weibchen 
aktiv, während das Männchen in der Nähe sang. Auch 1959 machte uns ein singendes 
Männchen auf das an der Bruthöhle arbeitende Weibchen aufmerksam. 


Eine fertige, wahrscheinlich vorjährige Bruthöhle fanden wir schon am 12. 4. Das Paar 
arbeitete an dieser Höhle nur gelegentlich bei warmer Witterung. Eine 1959 gefundene 
Bruthöhle schien frisch angefertigt zu sein. Sie befand sich in einer dürren Kiefer und 
zwar nicht direkt unter der Bruchstelle, sondern etwa in der Mitte des ungefähr 10 m 
hohen Baumstamms. Offenkundig lag diese Höhle nicht direkt hinter der Rinde, son- 
dern befand sich tiefer im Holz, denn die Altvögel schlüpften deutlich nach hinten. 


Die Frage, ob die Korsenkleiber angefangene Spechthöhlen benutzen, um anschließend 
ihre Bruthöhle zu zimmern, beantwortete möglicherweise unser in Gefangenschaft 
befindliches Männchen. Es verschmähte die angebotenen fertigen Höhlen und ver- 
suchte, an einer ungeeigneten Stelle am Stamm selbst eine Bruthöhle zu zimmern, 
indem es die Rinde mühsam in einem Umfang beseitigte, der einem späteren Höhlen- 
eingang entsprochen hätte. 


Wir fanden keinerlei Hinweise darauf, daß S. whiteheadi etwa, wie S. canadensis, Harz 
am Eingang der Bruthöhle verwendet oder, wie S. carolinensis, ein „Schnabelwischen” 
ausführt. Im Gegenteil: Bei der Höhle, die wir beobachteten, hingen überall noch Rin- 
denblättchen lose am unteren und oberen Rand des Höhleneingangs. Dies spricht gegen 
Wischbewegungen jeglicher Art in der Nähe oder am Flugloch, da sonst diese Rinden- 
blättchen abgesplittert wären. 


Nestbau: Nach Whitehead (1885) bestanden die von ihm gefundenen Nester aus 
Rinde von Baumheide, Erica arborea, sowie etwas Moos, Federn und Haaren. Das ein- 
zige von mir untersuchte Nest bestand aus morschen Holzstückchen, viel weichem Bast 
und wenigen Haaren und Federn. 


Am Nestbau beteiligen sich beide Altvögel. Intensives Bauen haben wir in der Periode 
zwischen dem 12. und 23. 4. nicht festgestellt. An einem Tag brachten beide Partner 
während einer Stunde 6mal Nistmaterial. Einige Tage später erschienen sie bei kalter 
Witterung überhaupt nicht an der Bruthöhle, doch kam abends das Weibchen, um dort 
zu nächtigen. Offenkundig handelte es sich in dieser Zeit um die Periode zwischen dem 
Säubern der alten Höhle und dem Nestbau. Häufig wurde das am vorhergehenden Tag 
eingetragene Nistmaterial wieder hinausgeworfen. Manchmal sang das Männchen, 
während das Weibchen arbeitete. 


Am 19. 4. trugen zwischen 8 und 9 Uhr beide Altvögel Nistmaterial aus der Höhle. 
Gegen Mittag warf das Weibchen weiteres Material heraus, aber am Nachmittag trug 
es wieder Nistmaterial herbei. Anschließend warf das Männchen wieder einen Teil 
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davon aus dem Flugloch. Am folgenden Tag trug zunächst das Männchen Nistmaterial 
ein, das Weibchen war untätig; das Männchen schlüpfte, als das Weibchen kam, wieder- 
holt in die Bruthöhle, um anschließend nach dem Weibchen zu sehen. Hier handelte 
es sich wahrscheinlich um einen Zeige vorgang. Später baute dann das Weibchen und 
übergab dem Männchen Nistmaterial in der Bruthöhle. 


Kopulation: Eine Copula haben wir im Freiland nie gesehen. Bei unseren zahmen 
Kleibern sahen wir am 1. 3. 1957 erstmals das Balzfüttern. Bei den versuchten 
Kopulationen dieses Paares spielte gegenseitiges Flügelzittern eine große Rolle. Die Hal- 
tung des Kopfes war jedoch nicht so starr wie bei S. europaea, sondern der Kopf konnte 
nach oben oder nach unten gehalten werden. Die dabei zu hörenden Lautäußerungen 
ähnelten in der Stärke und in der Tonfolge den Rufen anderer Kleiberarten in dieser 
Situation. 


Brüten und Hudern: Eiablage und Brüten finden bei S. whiteheadi später statt 
als bei S. europaea in Mitteleuropa. Ende Mai 1959 waren die Berge auf Korsika noch 
bis 1600 m herab mit Schnee bedeckt. Whitehead fand ein bauendes Brutpaar am 16. 
5., am 20. 5. fand er in zwei Bruthöhlen je 5 Eier. Am 3. 6. 1956 waren die Jungen einer 
Brut etwa 13 Tage alt. Am 19. 5. 1959 fanden wir im Restonica-Ial eine Bruthöhle in 
750 m Meereshöhe, in der das Weibchen noch brütete. Etwa 60 cm unterhalb dieses 
Brutlochs befanden sich zwei Trichter des Buntspechts, in denen noch Kiefernzapfen 
steckten, die der Specht dort bearbeitet hatte. Über die Dauer von Bebrütung und Brut- 
pausen am Tag, bevor die Jungen schlüpften, gibt die folgende kleine Tabelle Auf- 
schluß. 


Aus dieser vierstündigen Beobachtung, während der das Weibchen 190 Minuten brütete 
und 50 Minuten Brutpause machte, konnte nach allen Erfahrungen geschlossen werden, 
daß sich noch keine Jungvögel im Nest befanden. 


Am folgenden Tag hatte sich das Verhalten beider Altvögel auffallend geändert. Nach- 
dem das Männchen dem Weibchen Nahrung übergeben hatte, flog dieses nicht mit weg, 
sondern verschwand mitsamt dem Futter in der Bruthöhle. Als später das Männchen 
in der Nähe rief, flog das Weibchen aus der Bruthöhle und entfernte sich. Das Männ- 
chen begab sich zur Höhle, hängte sich an und steckte den Kopf mindestens 15mal ins 
Innere der Höhle und blickte dabei nach unten, dann schlüpfte es — ohne Futter — 
ein. Nach der nächsten Fütterung durch das Männchen verschwand das Weibchen wie- 
derum in der Bruthöhle. Ähnliches wiederholte sich mehrfach, und dieses Verhalten 
erinnerte sehr an die Vorgänge bei S. europaea, wenn dort die Jungen geschlüpft sind. 
Ich nehme also an, daß dies auch hier der Fall war. 


Während 201 Minuten Beobachtungszeit war das 9 etwa 155 Minuten im Nest, 46 
Minuten zur Pause abwesend. Der längste Aufenthalt in der Höhle dauerte 34 Minuten, 
der kürzeste 10; die längste Pause dauerte 11 Minuten, die kürzeste 1 Minute. 


Reaktion auf Höhlenkonkurrenten, Nest- und Luftfeinde: 
Nicht nur Tannenmeisen, sondern auch Kohlmeisen, Parus major, wurden mit Erfolg 
aus der Nähe der Bruthöhle weggejagt. Sogar ein Buntspecht wurde, als er nahe der 
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Bruthöhle gelandet war, mit Rammstößen angegriffen, wobei, ähnlich wie bei S. euro- 
paea, im Augenblick des Aufpralls eine spezifische Lautäußerung zu hören war. Dies 
geschah, als Junge im Nest waren. Während der Nestbauperiode waren Buntspechte 
und auch Eichelhäher nur aufmerksam mit dem Blick verfolgt worden. 


Da unsere zahmen Korsenkleiber durch das Fenster im Favoriteschloß nicht selten Luft- 
feinde sahen, konnten wir ihre Reaktion oftmals beobachten: Diese Kleiber erstarrten 
bei Gefahr aus der Luft nicht sofort wie S. europaea, sondern sie flogen blitzschnell 
in eine Deckung, wo sie dann minutenlang völlig bewegungslos saßen. Wenn ich sie 
dabei nach einiger Zeit stören wollte, um die Erstarrung zu lösen, so suchten sie — auch 
noch Minuten nach dem Luftfeindalarm — einen neuen Versteckplatz auf und blieben 
erneut bewegungslos sitzen. Die Dauer der Erstarrung entspricht offenbar dem Erre- 
gungsgrad, der um so länger anhält, je wirkungsvoller die Auslösung erfolgte. 


Jungenentwicklung: Als ich drei Jungvögel am 3. 6. 1956 aus dem Nest 
nahm, hatten sich die Federscheiden noch nicht geöffnet; doch am folgenden Morgen 
war dies geschehen, und ich konnte nun erkennen, daß einer eine schwarze Kopfplatte 
hatte, also ein Männchen war, die zwei anderen eine blaugraue, also Weibchen waren. 
Bei S. europaea erfolgt dieselbe Entwicklung der Federn am 14. Lebenstag, und 10 Tage 
später sind diese Jungen dann flügge. Ich vermute, daß die Nestlingszeit bei S. white- 
headi gleichfalls zwischen 22 und 24 Tagen liegt, denn 10 Tage nach diesem Zeitpunkt 
waren auch diese Jungen flügge. 


Abb. 28: Soeben flügge gewordene Korsenkleiber; das © mit schwarzer Kopfplatte sitzt in der 
Mitte. 
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Schon mehrere Tage vor dem Ausfliegen hörte man das Hämmern der Jungvögel aus 
der künstlichen Bruthöhle, in der sie vollends aufwuchsen. Nach dem Ausfliegen such- 
ten sich die Jungen sofort gegenseitig auf und saßen dicht zusammengedrängt auf Kon- 
takt (Abb. 28). Von jetzt ab hörte man den Standortruf, mit dem ausgeflogene Junge 
die Altvögel auf ihren Ruheplatz hinweisen. 


Abb. 29: Rufe von Sitta white- 
headi: 


Die Lautäußerungen stammen 
aus der Voliere mit Ausnahme 
von b links und e, die H.-H. Berg- 
mann auf Korsika aufgenommen 
hat. 


a 


Standortlaut, Ruf der ausgeflo- 
genen Jungen. Besteht aus ei- 
nem Pfeifton und einem rau- 
hen Krächzen. Bei dieser Art 
sind die beiden Laute weiter 
voneinander getrennt, wahrend 
die entsprechenden beiden 
Laute von jungen S. krueperi 
unmittelbar aufeinander fol- 
gen. Dasselbe ersieht man aus 
der Abb. in Vielliard (1978) für 
Sitta ledanti. 

links: Der erste, gepfiffene 
Laut wurde in sehr stark ver- 
kürzter Form zum normalen 
Stimmfühlungslaut des Paares, 
vor allem beim gemeinsamen 
Fliegen. 

rechts: Einzeln vorgebracht, 
wird der erste, gepfiffene Laut 
zum verstärkten Stimmfüh- 
lungslaut (Lockruf). 

links: Der zweite Teil des 
Standortlauts dient in leicht 
abgeänderter Form später als 
Erregungslaut, der je nach dem 
Grad der Erregung einzeln 
oder 

rechts: gereiht vorgetragen 
wird. 


kHz 


N&O 


| u | we 
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Die gereihten Laute können den rauhen und krachzenden Charakter gelegentlich verlieren und 


als klangvollere Laute erscheinen. 


links: Ärger-Laute nach Entdeckung des Beobachters (Bergmann). 


rechts: Alarm-Rufe. 
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6 Tage nach dem Ausfliegen konnten sich die Jungen schon selbst ernähren, doch saßen 
sie noch immer, wenn auch nicht mehr dauernd, auf Kontakt. 


13 Tage nach dem Ausfliegen interessierten sie sich lebhaft für ihre Umgebung und 
untersuchten alle Zweige und Äste, vor allem alle Spalten und Ritzen; Nahrungsteile 
steckten sie sofort in solche Ritzen, in gleicher Weise wie S. europaea, indem sie die 
Nahrungsteile von sich weg nach vorne schoben. 


Zwei Wochen nach dem Ausfliegen begann das Männchen aggressiv zu werden. Man 
hörte Drohlaute, wenn es die Weibchen aus seiner Nähe jagte. Gelegentlich war auch 
der Jugendgesang zu hören, der keinerlei Ähnlichkeit hatte mit dem Gesang der Alt- 
vögel. 


In dieser Zeit begannen alle drei Jungkleiber Nahrungsteile zu verstecken. Vor allem 
wenn sie im Zimmer flogen, hörte man die Stimmfühlungslaute, die wir von Korsika her 
kannten, wenn zwei Vögel gemeinsam flogen. In dieser Zeit hörten wir erstmals den 
Erregungsruf, das Rätschen. 


Wenn die Jungen durch irgend etwas erschreckt wurden, saßen sie bewegungslos still. 
Schon in den ersten Tagen nach dem Ausfliegen hatten sie die Fensterscheiben als 
undurchdringlich kennengelernt und flogen nie mehr dagegen. 


Sobald sie nicht mehr gemeinschaftlich auf Kontakt schliefen, suchten sie von oben 
geschützte Stellen als Schlafplätze auf. Sie hatten zunächst die höchstgelegenen Plätze 
im Zimmer, die Vorhangschienen, ausgewählt. Nachdem ich dann in der Höhe Papp- 
röhren angebracht hatte, nahmen sie diese sofort an und schliefen nur noch dort. 


Lautäußerungen (Abb. 29) 


Während der Gesang aus einem Triller besteht, fällt besonders der häufige Erregungs- 
ruf auf, der rätschend klingt und mit einem entfernt rufenden Eichelhäher Garrulus 
glandarius verglichen werden könnte. Ein Spektrogramm des Gesangs ist in Bergmann 
& Helb (1982) enthalten. 
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KABYLENKLEIBER, Sitta ledanti 


Einleitung 


Den Kabylenkleiber konnte ich leider nicht selbst beobachten, doch wurde er in den 
Jahren nach der Entdeckung von verschiedenen zuverlässigen Ornithologen aufgesucht 
und gründlich beobachtet. Die folgende Darstellung beruht also auf Angaben aus der 
Literatur. 


Vorkommen und Habitat 


Entdeckt wurde dieser Kleiber 1975 in Algerien von dem Botaniker Ledant, und zwar 
auf dem Djebel Babor, dem höchsten Berg der Kleinen Kabylei, 2004 m ü. NN. Zufällig 
entdeckte auch der Schweizer E. Burnier (1976) dieses Vorkommen, unabhängig von 
Ledant, im darauffolgenden Jahr. Der Ornithologe M. J. Vielliard (1976) stellte dann 
fest, daß es sich um eine noch unbekannte Art handelte und beschrieb sie unter dem 
Namen Sitta ledanti. 


Der Fundort liegt im Norden Algeriens, etwa 20 km von der Mittelmeerküste entfernt. 
Das Gebiet, vor allem die Gipfelregion, ist von November bis April mit Schnee bedeckt. 


Im Gegensatz zu S. krueperi ist dieser Kleiber nicht (mehr) speziell an Koniferen ange- 
paßt, sondern lebt nach Gatter & Mattes (1979) in einem Mischwald, bestehend aus der 
Tanne Abies numidica, der Eiche Quercus faginea, der Atlas-Zeder Zedrus atlantica, 
der Eibe Taxus baccata, weiterhin in geringerem Maße aus Ahorn, Acer, Espe, Populus, 
Elsbeere und Mehlbeere, Sorbus torminalis und aria. 


Größe der Population 


Während Vielliard (1978) zunächst 12, später 16 Brutpaare registrierte, haben Gatter & 
Mattes (1979) bei zwei Reisen 1978 mehr Reviere, nämlich 54, bestätigen können. Sie 
vermuten, daß in jenem Jahr etwa 70 Brutpaare dort nisteten. 


Die Population unterliegt zweifellos großen Schwankungen und ist abhängig von einer 
reichlichen Mast der wichtigsten Baumarten, deren Samen als Winternahrung der 
Kleiber in Frage kommen. 


Der Kleiber ist nicht von einer bestimmten Baumart abhängig. In manchen Revieren, 
die Gatter & Mattes untersuchten, fehlte die Tanne, in anderen die Eiche, und auch die 
Zeder war nicht überall vorhanden. Die höchste Siedlungsdichte erreichten die Kleiber 
in der Gipfelregion, wo die vier wichtigsten Baumarten gemischt vorhanden waren. 


Reviergröße und -verteidigung 


Gatter & Mattes haben in dem Gebiet mit der größten Dichte 4 Paare auf 10 Hektar 
festgestellt. Die Reviere grenzten aneinander und waren je nach Lage etwa 3 Hektar 
groß. 


114 


Die Beobachter stellten fest, daß die Brutpaare Ende März trotz einer Schneehöhe von 
1—2 m in Kämpfe verwickelt waren. Die Reviergrenzen schienen sehr deutlich festgelegt 
zu sein, so daß Brutpaare auch in Sichtverbindung zueinander nicht behelligt wurden, 
wenn sie sich in ihren Revieren befanden. 


Bei den Kämpfen gab es Verfolgungsjagden mehrerer Vögel. Die Drohstel- 
lung bestand aus gesträubtem Rücken- und Bauchgefieder, ähnlich wie bei S. white- 
headi und S. krueperi, aber im Gegensatz zu diesen beiden Arten war dabei der Schna- 
belnach oben gerichtet. Gelegentlich nahm ein Männchen, wenn man sich dem Nest 
näherte, kurz die Drohstellung ein. 


Ernährung im Winter 


Bei dem Besuch von Gatter & Mattes im März herrschten noch winterliche Bedingun- 
gen. In dieser Zeit wurden von den Kleibern vor allem die Stämme und Äste aufgesucht, 
während die Zweige völlig gemieden wurden — also eine deutliche Verschiedenheit von 
den Verhältnissen in der Brutzeit. 


Beobachtet wurde in dieser Zeit zunächst das Absammeln kleinster, nicht bestimmbarer 
Nahrungsteile von der Oberfläche; Rindenstücke wurden häufig abgesprengt und die 
zum Vorschein kommenden Insekten aufgenommen. Bei Eichen wurden dickere Teile 
am morschen Stamm losgehackt. 


Häufig wurden Moos- und Flechtenpolster aufgesucht und dort Samen entnommen, 
die zweifellos von den Kleibern selbst versteckt worden waren. Es handelte sich um 
Zedernsamen und auch um eine Eichel, die dann nach Kleiberart aufgehackt wurde. 
Daraus geht hervor, daß S. /edanti die Baumsamen als Wintervorrat versteckt. 


Brutverhalten 


Bruthöhle: Vielliard (1978) und Gatter & Mattes (1979) haben in den Jahren 1976, 
1977 und 1978 insgesamt 21 Bruthöhlen gefunden. Sie befanden sich 14mal in Tannen, 
6mal in Zedern und einmal in einer Eiche. Die Bevorzugung der Tanne hatte ihre 
Ursache darin, daß es sich um sehr alte, zum Teil dürre Bäume handelte. 


Es dürfte fraglich sein, ob alle diese Höhlen von den Kleibern selbst angefertigt worden 
sind. Wenn wir mit S. krueperi vergleichen, wird es sich wahrscheinlich bei manchen 
der Höhlen um Fäulnis- oder auch Spechthöhlen gehandelt haben. Dafür spricht, daß 
sowohl Vielliard wie auch Gatter & Mattes berichten, daß die Fluglöcher auffallend 
groß waren, meist zwischen 35 und 50 mm im Durchmesser, aber auch größer. 


Sehr überraschend war deshalb die durch ein Foto belegte Beobachtung von Gatter & 
Mattes, daß eine dieser Höhlen nach Art von S. europaea mit Erde verklebt war und 
dadurch einen verkleinerten Eingang besaß. S. europaea kommt dort als Hersteller der 
Mauer nicht in Frage, sein nordafrikanisches Verbreitungsgebiet liegt etwa 900 km wei- 
ter westlich in Marokko. Näheres über die Problematik s. S. 193 ff. 


Nest: Das Nest einer Brut bestand aus Holzsplittern, ausgefüttert mit dürren Blattei- 
len, Borsten von Wildschweinen sowie Federn einer Eule. Gatter & Mattes (1979) fanden 
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am 18. Juni 1978 soeben geschlüpfte Junge. Die Höhle befand sich im abgebrochenen 
Gipfel einer Eiche, das Flugloch hatte etwa 100 mm Durchmesser. 


Jungenfütterung: Bei einem beobachteten Brutpaar hatten die Partner zwei 
verschiedene Jagdreviere: einerseits den Tannen- und Eichenbestand, andererseits den 
Zedern-Mischwald. 


Soweit die Nahrung erkennbar war, gab es deutliche Unterschiede. Bei der Nahrungssu- 
che für die Jungvögel waren die Eichen auffallend bevorzugt. Nur in etwa 10 % der 
Fälle wurden Tannen und Zedern aufgesucht. Im Gegensatz zum Verhalten im Winter 
suchten die Kleiber dabei die Zweige und kurzen Triebe ab sowie die schon verwelkten 
Büschel der männlichen Eichenblüten. Dort wurden vor allem Raupen von Spannern 
(Geometridae) erbeutet. Es wurden aber auch Noctuidenraupen festgestellt und im Foto 
dokumentiert. 


Besonders auffallend war, daß die Kleiber eindeutig auch Samen als Ganzes den Jungen 
verfütterten, und zwar zu einem Anteil von 19 %. Die Bevorzugung der Eichen beim 
Nahrungserwerb war nur möglich, indem die Kleiber in manchen Revieren weite 
Strecken — über 100—180 m — auch über freie Flächen zurücklegen mußten. 


Die männlichen Kleiber haben zwischen den Fütterungen häufig gesungen. Bei einem 
Brutpaar befand sich das Nest inmitten einer Lichtung, und die Altvögel mußten regel- 
mäßig den 100 m entfernten Waldrand anfliegen, wenn sie Futter suchten. 


Ausfliegen: Vielliard (1978) hat das Brutgebiet 1976 und 1977 besucht und dabei 
festgestellt, daß die Jungen der Bruten sehr spät ausflogen. Im Jahr 1976 flogen 5 Bru- 
ten zwischen dem 6. und 8. Juli aus; 1977 waren schon vor dem 18. Juni Junge ausge- 
flogen, einige weitere Bruten flogen am 18. 6. aus, und eine einzige wurde noch am 
24. 6. im Nest gefüttert. 


Lautäußerungen 


Die Lautäußerungen, deren Sonagramme Vielliard (1978) dargestellt hat, lassen deut- 
lich die Verwandtschaft mit Sitta krueperi sowie S. whiteheadi erkennen, allerdings 
weniger die Gesangsstrophen als die Rufe. Der krächzende Erregungsruf ist, wie das 


Abb. 30: Rufe von Sitta ledanti 
(aus: Vielliard 1978). Diese sind 
dem Standortlaut junger S. krue- 
peri und S. whiteheadi ähnlich, 
sind aber nicht identisch (s. Spek- 
trogramm S. krueperi Abb. 32a). 
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Spektrogramm erkennen läßt, nicht von dem entspechenden Ruf des Korsenkleibers zu 
unterscheiden. Auch die Rufe der befiederten Nestjungen haben große Ähnlichkeit mit 
den Standortlauten der flüggen Jungen von S. whiteheadi (Abb. 30). Bezüglich der ver- 
wandtschaftlichen Beziehungen kommt auch Vielliard zur Überzeugung, daß diese 
Kleiberart mit S. whiteheadi, krueperi und villosa verwandt ist, daß jedoch Sitta cana- 
densis “not a member of the same phylogenetic group” ist. 


TÜRKENKLEIBER, Sitta krueperi 


Einleitung 


Vom 16. 4.—30. 4. 1961 war ich mit meiner Frau auf der griechischen Insel Lesbos vor 
der Küste Kleinasiens, nachdem Watson das dortige Vorkommen entdeckt und Strese- 
mann mitgeteilt hatte. Wir zelteten inmitten des Brutgebiets in einem Kiefernwald und 
fanden in dieser Zeit neun Bruthöhlen, die täglich beobachtet wurden. 


Bei unserer Rückreise nahmen wir befiederte, aber noch nicht flügge Jungvögel mit, die 
wir nach Aufzucht jahrelang im Käfig und in Volieren halten und in ihrem Verhalten 
beobachten konnten. 


Vorkommen und Habitat 


Sitta krueperi ist in Kleinasien verbreitet und auf Koniferenwälder beschränkt. Nach 
Kumerloeve (1958, 1961) liegt das Schwergewicht der Verbreitung im Taurus, vor allem 
im Mitteltaurus, sowie in W-Anatolien, doch reicht das Brutgebiet bis zum Kaukasus. 
Die Kleiber sind dort von 900 m bis zur Baumgrenze, am meisten zwischen 1200 und 
1800 m verbreitet und nisten in Waldgebieten von Kiefern, Tannen und Baumwachol- 
dern. In den tieferen Lagen des Taurus fehlt er nach Kumerloeve. In W-Anatolien 
bewohnt er auch tiefere Lagen, sofern es dort Kiefernwälder gibt. 


Dasselbe gilt für die griechische Insel Lesbos. Dort gab es neben den verschiedenen Sta- 
dien der Bruten auf 600—700 m Höhe in klimatisch günstigeren Tallagen in 230 bzw. 
320 m Höhe Bruten, die 2—3 Wochen früher begonnen worden waren, so daß sich dort 
Ende April nahezu flügge Junge im Nest befanden, während bei 7 Bruten in den höher 
gelegenen Gebieten am 30. 4. noch nirgends Junge geschlüpft waren. Aus diesem 
Befund geht hervor, daß diese Kleiber stark auf klimatische Unterschiede reagieren. 
Vermutlich erfolgt die Eiablage nach dem Erreichen einer bestimmten Wärmesumme, 
die in tieferen Lagen wesentlich früher zustandekommt. 
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Revierverhalten 


Das Revier: Diese Art, weitgehend an Kiefern angepaßt, ist abhängig von den 
wenigen Brutmöglichkeiten. In wirtschaftlich weniger genutzten Gebieten wird Sitta 
krueperi häufiger geeignete Brutbäume finden, die entweder Höhlen aufweisen oder wo 
die Vögel Höhlen im morschen Holz anfertigen können. In dem Waldgebiet auf der 
Insel Lesbos war dies nicht der Fall. Alle dürren Äste oder Bäume wurden von profes- 
sionellen Holzsammlern beseitigt, die Siedlungsdichte der Kleiber war entsprechend 
gering. Die Reviere wurden an ihren Grenzen, sofern es überhaupt Nachbarn gab, heftig 
verteidigt. Die Verteidigung beschränkte sich allerdings größtenteils auf Gesänge, und 
auch in Fällen, wo zwei Gegner kämpften, endete die Auseinandersetzung in mit rascher 
Frequenz vorgetragenen Gesängen an der Reviergrenze. 


Während unseres Aufenthalts erschien ein neues Paar im Gebiet und untersuchte in 
nächster Nähe unseres Zeltes eine Höhle, die uns zwar nicht sonderlich tauglich 
erschien, die aber intensiv bearbeitet wurde, wobei das o häufig sang, während das 9 
im Inneren hämmerte. Dieses neu angekommene Brutpaar wurde offenkundig tagelang 
von keinem der benachbarten Paare entdeckt. Die am nächsten gelegene Bruthöhle war 
rund 250 m entfernt. 


Über die Größe der Reviere lassen sich keine Angaben machen. Die meisten waren wohl 
überhaupt nicht durch eine markante Grenzlinie getrennt. Später entdeckte ich ein iso- 
liertes kleines Waldgebiet; dessen Form war sehr unregelmäßig, der Baumbestand ver- 
schieden dicht; es enthielt außer Pinus brutia auch Steineichen. Hier befand sich ein 
Kleiberpaar, das wahrscheinlich in Hörweite überhaupt keine Nachbarn hatte. Dieses 
Paar hatten wir zunächst nicht entdeckt, weil es nie durch Gesang auffiel. Die Größe 
des Wäldchens schätzte ich auf höchstens 3—4 ha, und im Vergleich mit den anderen 
Brutrevieren war es sicherlich das kleinste. 


Bei einem Junge fütternden Brutpaar holten die Altvögel das Futter bis zu rund 200 m 
Entfernung von der Bruthöhle. 


Revierverteidigung: Zweirivalisierende © landeten in einer Kiefer, die bisher 
zum Revier des einen gehört hatte. Minutenlang saßen beide auf der Kiefer und waren 
dabei nur einen halben Meter voneinander entfernt. Dabei nahmen beide eine schwache 
Drohstellung ein, wobei sie das Kleingefieder etwas sträubten, ohne daß der Schwanz 
hochgestellt war. Anschließend hüpften sie erregt unter dauerndem Flügelzucken und 
Übersprung-Klopfen umeinander herum und versuchten, sich anzugreifen. Der bishe- 
rige Revierinhaber, der relativ weit von seiner Bruthöhle, in der das Q brütete, entfernt 
war, verließ dann den Baum und flog auf den nächsten, der seiner Bruthöhle zugewandt 
war; der neu Angekommene flog ihm dorthin nach, worauf jener sofort intensiv 
angriff, so daß sich beide zu fassen bekamen und auf den Boden herunterfielen. Etwa 
eine halbe Minute verging, bis sie sich trennten. Daraufhin flog der Altansässige in 
Richtung seiner Bruthöhle ab. 


Die entstandene Grenze verlief von da ab etwa 50 m von der ausgewählten Bruthöhle 
des Neuankömmlings und etwa 200 m von der Bruthöhle des bisherigen Revierbesitzers 
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entfernt. Nach diesem „Entscheidungskampf” trafen diese ©, soweit wir beobachten 
konnten, tagelang nicht mehr zusammen. 


Als das © einmal an der 50 m entfernten Reviergrenze sang, erschien der Herausgefor- 
derte nicht. 


Nahrungsverhalten und Vorratssammeln 


Diese Kleiber sind, ebenso wie S. whiteheadi und S. villosa, an Kiefern angepaßt. Auch 
sie suchen ihre Nahrung bevorzugt auf den Ästen und Zweigen und erhaschen fliegende 
Insekten im Fluge. 


Ein Unterschied liegt in der auf Lesbos wachsenden Kiefernart Pinus brutia: Die großen 
Zapfen sind nicht nur eine Quelle für Samen, sondern gleichzeitig Versteckplätze und 
Fundorte für Insekten. So suchten die Kleiber regelmäßig bevorzugt die Zapfen ab, um 
dort außer zurückgebliebenen oder versteckten Samen auch Insekten zu erbeuten. 


Altvögel von Sitta krueperi sah ich nur wenige Male beim Verstecken von Kiefernsa- 
men. Sie fanden diesen in einem der großen Zapfen mit geöffneten Schuppen, nahmen 
ihn heraus und suchten anschließend nach einem passenden Versteck. Dabei wählte ein 
© nun wiederum einen anderen solchen Zapfen aus und versteckte dort den Samen; 
es tat dies mehrfach. Da es sich nicht um die Zeit der Samenreife handelte, war das 
Angebot von noch vorhandenen Samen gering. 


Frisch ausgeflogene Jungkleiber in der Voliere versteckten schon Samen, sobald sie 
selbständig fressen konnten. Im Lauf des Spätsommers verstärkte sich dann das 
Bedürfnis, Samen zu verstecken, und meine Volierenvögel taten dies sehr ausdauernd. 
Um allzugroße Verluste an Futter zu vermeiden, wurde dieses auch bei dieser Art 
gemahlen angeboten, so daß sie auf das Verstecken verzichten mußten; doch gab ich 
periodisch Sonnenblumenkerne, damit sie ihren Verstecktrieb abreagieren konnten. Als 
ich dies einmal längere Zeit unterlassen hatte, begann ein S. krueperi-Kleiber, sich mit 
dem pulverisierten Pinus pinea-Samen den Schnabel zu füllen und die Ladung dann als 
Ganzes zu verstecken. 


Brutverhalten 


Bruthöhle: Obwohl S. krueperi auf Lesbos an Kiefern angepaßt ist, wählte die Art 
in Randgebieten auch Höhlen in Laubbäumen aus, wenn von dort aus Kiefern erreich- 
bar waren. 


Die Siedlungsdichte war im Untersuchungsgebiet auf Lesbos eindeutig abhängig von 
der Brutmöglichkeit. Da es in den dortigen Kiefernwaldgebieten, deren Existenz vor 
allem durch die Harzgewinnung gewährleistet ist, an dürren Bäumen fehlte, hat sich der 
kleine Kleiber dort weitgehend auf Naturhöhlen teilweise minderwertiger Qualität 
umgestellt. Von insgesamt neun gefundenen Bruthöhlen befand sich nur eine in einer 
Höhle, die offenkundig durch den Kleiber selbst hergestellt war, und zwar in einer 
abseits stehenden dürren Kiefer. 


Die Auswahl von nur mäßig geeigneten Höhlen hatte zur Folge, daß der Brutbeginn 
nicht synchronisiert war. Anfang April waren gleichzeitig Höhlen mit brütenden und 
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mit legenden Weibchen zu finden sowie Paare, die versuchten, ungeeignete Höhlen 
durch Bearbeiten zum Nisten brauchbar zu machen; vermutlich waren Mißerfolge vor- 
ausgegangen. Ein Gelege befand sich überhaupt nicht in einer eigentlichen Höhle, son- 
dern an einer Stelle, wo sich ein Kiefernstamm in zwei Teile gegabelt hatte. Dort hatten 
sich jahrelang Teile von Zweigen, Rindenstücke und Kiefernnadeln angehäuft; darin 
war ein dürftiger Hohlraum entstanden oder durch die Vögel selbst angelegt worden. 


Ein Nest befand sich 2 m hoch in einem Baumstumpf mit nach oben gerichteter Öff- 
nung; es fiel dann starken Regenfällen zum Opfer. 


Aushacken und Reinigen der Bruthöhle: Bei einem Paar konnte ich 
die Aktivität bei dieser Tätigkeit am Vormittag des 26. 4. zwischen 9.45 h und 11h 
registrieren: 


Arbeitsphasen Austragen Austragen 
Zeitdauer in durch durch 
Minuten Q oO 
5 14mal Omal 
7 14mal Omal 
5 13mal Omal 
5 13mal 2mal 
5 Smal lmal 
5 11mal 2mal 
32 Minuten 70mal Smal 


In den Arbeitsphasen wurde meist im Höhleninneren gehackt. Die Aktivitätsphasen 
wurden laufend unterbrochen; die hier angeführten Angaben der Zeitdauer betreffen 
jeweils Arbeitsphasen, zwischen denen die Vögel abwesend waren. 


Aus dieser Beobachtungsreihe geht hervor, daß die Verhältnisse bei Sitta krueperi völ- 
lig verschieden sind von denen bei S. canadensis (s. S. 130). Die Beteiligung des © 
hat hier mehr symbolischen Charakter; es fütterte laufend das 9 und beteiligte sich 
nur gelegentlich am Hacken und Austragen, wenn das Q gerade weggeflogen war. 
Auffallend war, daß das losgehackte Material weder am Flugloch noch außerhalb weg- 
geworfen wurde, wie bei S. canadensis üblich, sondern daß das @ jedesmal einen Ver- 
steckplatz dafür suchte, entweder hinter Rinde oder zwischen den Schuppen offener 
Zapfen. Es handelt sich bei Pinus brutia um große, etwa 10 cm lange Zapfen. Die Ver- 
steckplätze lagen meist am Höhlenbaum, wo das ©, wenn es ausnahmsweise Material 
brachte, dieses versteckte, wenn das @ an der Höhle beschäftigt war. 


Erwähnenswert ist noch ein Zwischenfall mit einer Nacktschnecke von etwa 2 cm 
Länge, die auf den Eingang der in Arbeit befindlichen Bruthöhle zukroch und so das 
Einschlüpfen der Kleiber behinderte. Einer berührte die Schnecke zunächst mit der 
Schnabelspitze und putzte anschließend heftig den Schnabel. Dann ergriff er plötzlich 
die Schnecke und flog mit ihr mehrere Bäume weit weg, wobei ich nicht sehen konnte, 
was mit der Schnecke geschah. Nach seiner Rückkehr putzte der Kleiber immer wieder 
heftig den Schnabel. 
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Verteidigung der Bruthöhle: Eine Blaumeise, Parus caeruleus, flog sehr 
zielsicher auf eine Kleiber-Bruthöhle zu, die sie wahrscheinlich schon gekannt hatte. 
20 cm vor dem Höhleneingang hielt sie sich an der Rinde fest. Im gleichen Augenblick 
stürzte das Kleiber- Q aus der Bruthöhle heraus und drohte mit hochgestellten Flügeln 
und gespreiztem Kleingefieder die Blaumeise an und vertrieb sie. Der Kleiber ging 
sofort wieder in die Höhle zurück, doch erschien die Blaumeise nochmals in der Nähe, 
worauf das 9 sofort wieder herauskam und in Bereitschaft wartete, bis die Blaumeise 
wieder verschwand. 


Dies ist die einzige Beobachtung, bei der ich den Kleiber in dieser extremen Droh- 
stellung sah. 


Nest: Den Bau eines Nests konnten wir leider nicht beobachten. Nach Beginn des 
Brütens wird gelegentlich noch Nistmaterial eingetragen. 


Bei einem Brutpaar kam das © mit einem Schnabel voll von bastartigen Holzfasern 
und warf alles von außen in die Bruthöhle, während das 9 ausgeflogen war. Bei einer 
nächsten Brutpause des @ kam das o' mit halmartigen Baustoffen und bemühte sich 
vergebens, diese durch das Flugloch zu befördern. Das Material war sperrig, und nach 
mehrmaligen vergeblichen Versuchen steckte das © dieses neben dem Flugloch unter 
ein Rindenstück und hämmerte es dort fest. Das zurückkehrende 9 schlüpfte zunächst 
ein, entdeckte jedoch später vom Flugloch aus dieses Material unter der Rinde und 
brachte es dann in zwei Teilen durch das Flugloch, bevor es zur Brutpause abflog. Spä- 
terhin entdeckte es außerhalb des Fluglochs eine Feder, ergriff diese und zog sie nach 
innen. 


Ein Nest, dessen Höhleneingang nach oben gerichtet war und das nach Regengüssen 
durchnäßt und verlassen worden war, bestand zum größten Teil aus den Flügeln der 
Kiefernsamen von Pinus brutia (rund 2,5 cm lang, 1 cm breit), einem einzigen kleinen 
Stückchen Moos, feinsten Bastfäserchen für die Innenauskleidung, dazu noch Schaf- 
wolle und einer Feder. 


Ein anderes Nest, in dem Junge gefüttert wurden, war voll größerer weißer Federn; es 
konnte nicht genauer auf seine Bestandteile untersucht werden. 


Brüten: Am 16. 4. 1961 fand ich ein Nest in einer wahrscheinlich vom Mittelspecht, 
Picoides medius, geschlagenen, aber unvollendeten Bruthöhle in einer Edelkastanie 
nahe dem Kiefernwald. Der Kleiber brütete auf 6 vom Flugloch aus sichtbaren Eiern. 


Uber die Brutphasen, Brutpausen und Fütterungen des 9 durch das o s. Tab. 7. 


Am 30. 4. waren die Jungen noch nicht geschlüpft. Die Brutdauer beträgt also, wie 
bei anderen Sitta-Arten, mindestens 15 Tage. Die Bebriitungszeit im Tagesverlauf 
betrug nach Tab. 7 durchschnittlich mehr als 80 % der Zeit, abgesehen von einem nur 
kurzfristig beobachteten Paar. 


Diese Werte sind im Vergleich zu S. europaea auffallend hoch; dagegen ist die wechsel- 
volle Zahl der Futterübergaben auch bei anderen Arten festgestellt worden. Im Gegen- 
satz zu S. whiteheadi waren bei der Übergabe von beiden Partnern fast immer Laut- 
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äußerungen zu hören, meist das sehr häufig geäußerte „doid”; manchmal hat das o 
gerätscht. In den Brutpausen erhielten die @ neben der selbst erbeuteten Nahrung 
laufend Futter vom ©. Die Fütterung in der Bruthöhle hatte demgegenüber oft mehr 
symbolischen Charakter; allerdings waren die einzelnen Portionen an der Bruthöhle 
größer, da die Nahrung gebündelt wurde, während in der Pause jedes erbeutete Insekt 
einzeln übergeben wurde. 


Jungenfütterung: Die Fütterung der Jungen konnten wir nur bei zwei Bruten 
in 230 und 320 m Meereshöhe beobachten. Es war sehr warm nach nächtlichem Regen. 
Beim ersten Paar, dessen Nestlinge etwa 22 Tage alt waren, wurde von 9.40—11.40 
Uhr beobachtet. Beide Altvögel fütterten in je einer halben Stunde 22, 18, 19 und 
20mal; damit erfolgte je eine Fütterung in 1,5 Minuten. In dieser Zeit wurde 4, 7, 5 
und 2mal Kot ausgetragen. Die Altvögel suchten die Nahrung häufig auf dem Boden; 
dabei flogen sie den Stamm der Kiefern an, kletterten abwärts und hüpften dann rings 
um den Stamm am Boden. 


Bei dem zweiten Paar, dessen Nestlinge etwa 18tägig waren, haben wir 3'/2 Stunden 
beobachtet. Es wurde in je einer halben Stunde 14, 11, 19, 19, 9, 16 und 18mal gefüt- 
tert; je eine Fütterung erfolgte in zwei Minuten. Kot wurde 4, 2, 4, 2, 0, 4 und 3mal 
beseitigt. Der Kot wurde, soweit erkennbar, auf Ästen abgelegt, einmal auf einem 
Zapfen. Als Nahrung wurde ein weißflügeliger Tagfalter erkannt, einmal wurde ein 
Insekt fliegend erbeutet. 


Entwicklung der Jungvögel 


Nach Gefangenschaftsbeobachtungen melden die ausgeflogenen Jungvögel ihren 
Standort mit Rufen, die angeboren sein müssen, denn sie können nicht vorher gehört 
worden sein. 


Die Jungvögel saßen in den ersten 7 Tagen nach dem Ausfliegen stets beisammen; in 
den letzten Tagen dieser Periode haben sie nach der Fütterung häufig einen Ortswech- 
sel vorgenommen, indem sie einen Rundflug machten und sich dann an einem neuen 
Platz wieder zusammensammelten. 


Am 8. Tag nach dem Ausfliegen begann dann ziemlich unvermittelt das Neugierverhal- 
ten. Die Jungvögel trennten sich und untersuchten alles in ihrer Umgebung; sie wech- 
selten nun fortgesetzt den Sitzplatz. Wie auch andere Arten untersuchten sie bei diesem 
Reifen des Neugierverhaltens unter anderem auch erstmals ihre Zehen. Sie hackten, 
wie auf alle anderen Objekte, darauf, worauf sie dann deutliche Schmerzreaktionen 
zeigten und sehr rasch lernten, dies zu unterlassen. 


An demselben Tag trugen sie erstmals Nahrung im Schnabel und suchten dabei überall 
auf ihrer Unterlage herum, zweifellos nach einem Spalt oder Widerlager. Schon am 
folgenden (9.) Tag verzehrten sie erstmals selbständig Ameisenpuppen. 


Die Jungvögel von S. krueperi tragen als einzige mir bisher bekannt gewordene Klei- 
berart ein Jugendkleid, das sich deutlich vom Alterskleid unterscheidet (Löhrl 1962). 
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Erst zwei Monate nach dem Ausfliegen begann die Mauser, und 6 Wochen später 
trugen sie das Kleid der Erwachsenen. 


Während dieser ganzen Zeit hielten die Jungkleiber friedlich zusammen. Sie konnten 
dabei zu dritt gleichzeitig an einem eingeklemmten Pinienkern fressen. 


Ende September kamen sie in die Freivoliere; in dieser Zeit haben sie sich erstmals 
gelegentlich angedroht. 


Hier zeigte sich auch das Verhalten gegenüber anderen Vogelarten, die sich auf die 
Freilandvoliere setzten. Wenn sich etwa eine Amsel, Turdus merula, dort niederließ, 
wechselte der übliche Stimmfühlungslaut „doid” auffallend, also bei der geringsten 
Erregung, in den Rätsch-Laut, was zeigte, daß dieser Laut tatsächlich ein leichtes 
Erregungsstadium anzeigt. 


Abb. 31: Türkenkleiber in der 
Voliere. 


Leider handelte es sich bei den Jungvögeln ausschließlich um Weibchen. Ich konnte 
nur einmal, als eines Bast in eine Bruthöhle eintrug, eine angedeutete Balz erkennen; 
dabei zeigte der Vogel Flügelzittern, stieß hohe Laute aus und pendelte dazwischen 
mehrfach mit nach unten gehaltenem Kopf, also Demonstration der schwarzen Kopf- 
platte, wie wir dies von S. carolinensis kennen. 
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Die krueperi-Kleiber haben nur sehr selten im Gefäß gebadet, jedoch sofort Badebewe- 
gungen ausgeführt, wenn es regnete. Sie setzten sich — auch in teilweise überdachten 
Volieren — in den Regen, lockerten ihr Gefieder und schüttelten die Flügel. 


Lautäußerungen 


Den Gesang dieser Art hat Vielliard (1978, S. 35) in mehreren Variationen im Spektro- 
gramm dargestellt. Ich habe den Gesang häufig im Zusammenhang mit der Anwesen- 
heit eines Rivalen gehört. Eine Strophe des rollenden Gesangs dauerte meist 4—5 


kHz 


D & O) 0 


Abb. 32: Lautäußerungen von Sit- 
ta krueperi: 


a Standortlaut bzw. Bettelruf der 
ausgeflogenen Jungen. Es han- 
delt sich um einen Doppelruf, 
der aus dem späteren verstärk- 
ten Stimmführungslaut „doid” 
und aus dem rauheren späteren 
Erregungslaut besteht und mit 
dem Doppelruf junger S. whi- 
teheadi vergleichbar ist. Diese 
Standortlaute sind angeboren, 
da sie nicht von einem Vorbild 
erlernt werden können (Löhrl 
1963). 

b Verstärkter Stimmfühlungs- 
laut, die häufigste Lautäuße- 
rung von S. krueperi, den z.B. 
das 9 bringt, wenn es die Brut- 
höhle verläßt, ohne daß das © 
anwesend ist. 

c Einzelner Erregungsruf (Rät- 
schen). 

d Gereihte Erregungsrufe, die in 
ihrem Klang an entsprechende 
Rufe von S. whiteheadi, cash- 
mirensis, neumayer und teph- 
ronota erinnern. 

e Stimmfühlungslaut bei gemein- 
samer Futtersuche des Paares. 
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Sekunden, bei hoher Erregung 7—8 Sekunden. In einer Minute wurden 8—13 Stro- 
phen gesungen, bei langerer Dauer manchmal in 5 Minuten 52 Strophen. 


Als ein © einen Rivalen hoch über den Bäumen verfolgt hatte, sang es nach der Rück- 
kehr in 2 Minuten je 12 Strophen. Vorher hatte dieser Vogel nicht gesungen. 


Während der Hohlenarbeit des @ pflegen die © mit geringer Intensität zu singen. An 
einer von den Kleibern neu entdeckten, potentiellen Bruthöhle sang das o allerdings 
ebenso intensiv wie in Gegenwart von Rivalen. Ich stoppte Strophenlängen von 7 
Sekunden und 10 Strophen in der Minute. 


Der Gesang konnte sich von rasch aneinandergereihten Einzellauten, die nicht zählbar 
waren, über ein langsameres Aneinanderfügen derselben Laute, jedoch zählbar, bis zu 
noch mehr gedehnten Lauten, die ohne Schwierigkeiten gezählt werden konnten, lang- 
sam beruhigen. Auch verlangsamte Strophen, die aus zählbaren Einzellauten bestan- 
den, konnten 3—8mal in derselben Weise wiederholt werden. Diese Gesangsstrophen 
waren meist 3—4 Sekunden lang und bestanden aus 15—20 Einzellauten. Es war sehr 
auffallend, daß das Männchen eines Paares, welches in einem völlig isolierten Wäld- 
chen nistete, nur sehr selten sang. Die Gesänge waren oft nur halb so lang wie eine ein- 
zige normale Strophe. Auch die Lautstärke war deutlich geringer. Offenkundig fehlte 
diesem © die Anregung durch Rivalen. 


Die am meisten auffallenden Rufe bestehen aus dem allgemein als „doid” beschriebe- 
nen Laut, der schon den Entdecker dieses Vogels, Krueper, an den Ruf des Kanarien- 
vogels erinnerte (Abb. 32b). Dieser Ruf, den man als Stimmfühlungslaut 
bezeichnen könnte, wird sehr häufig ohne besonderen Anlaß gebracht. 


Der zweite auffallende Ruf ist das Rätschen, ,,schra”, das deutlich an den Ruf 
bei S. whiteheadi erinnert. Dieser Ruf scheint eine, wenn auch geringe, Erregung 
auszudrücken. Er ertönt vor allem, wenn ein Paarpartner den anderen sucht (Abb. 
32c). 


Verglichen mit S. whiteheadi ist S. krueperi deutlich ruffreudiger. Bei jeder Ablösung 
hört man das „doid” nicht nur vom ©, sondern auch vom Q. Die gegenseitigen Rufe 
können allerdings gelegentlich verschieden sein. Das o kann „schrä” rufen, und das 
Q antwortet an der Höhle mit „doid”. Das „schrä” ist häufiger zu hören als bei 
S. whiteheadi und entsprechend laut. Auch ist dieser „schrä”-Laut im Gegensatz zu S. 
whiteheadi selten in ganzer Lange zu hören, sondern meist mehrmals hintereinander 
in etwa halber Länge (Abb. 32d). 


Auch dieser mehrmals hörbare „schrä”-Ruf ist deutlich unterscheidbar von den bei 
größerer Erregung zu hörenden gereihten Schimpflauten, die aus sehr kurzen „schrä”- 
Lauten bestehen. 
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KANADAKLEIBER, Sitta canadensis 


Einleitung 


Vom 14. 4. bis 24. 5. 1957 habe ich in New Hampshire in einem in seiner Zusammen- 
setzung natürlichen Waldgebiet den Brutverlauf von Sitta canadensis beobachtet und 
anschließend einen Jungvogel handaufgezogen und mehrere Jahre lang im Zimmer und 
in der Voliere gehalten (Abb. 33). 


Vorkommen und Habitat 


Sitta canadensis bewohnt weite Gebiete in Kanada und den USA, im W vom südlichen 
Alaska bis nach Kalifornien, im O von Neufundland bis Tennessee. In den südlicheren 
Gegenden brütet dieser Kleiber vor allem in höher gelegenen Waldgebieten. Als Winter- 
gast geht er weit nach Süden und in tiefere Lagen. Dieser Kleiber bewohnt vor allem 
Nadel- und Mischwald. 


Bewegungsweisen 


Klettern: Die Methode des Kletterns ist bei allen Kleiberarten mit Ausnahme der 
Felsenkleiber weitgehend gleichartig. Schwierigkeiten beim Klettern an manchen Koni- 


Abb. 33: Handaufgezogener 
Kanadakleiber. 
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ferenstämmen fielen bei diesem Kleiber nicht auf, da er ein Mischwaldgebiet bewohnte 
und unter den Koniferen vor allem die Hemlocktanne eine wichtige Rolle spielte, deren 
Rinde zum Klettern besser geeignet ist als die mancher Pinus-Arten. Ich konnte keinen 
Unterschied feststellen in der Bevorzugung der Stämme, dickeren Äste oder dünneren 
Zweige. 


Fliegen: Auch die Fluggewandtheit dieses Kleibers entsprach der von anderen 
kleinen Kleiberarten. 


Aktivität: Die Aktivität von S. canadensis war auffallend groß. Ich habe bei dieser 
Art viel weniger Ruhepausen beobachtet als bei anderen. Auch bei der Haltung im Zim- 
mer übertraf die Geschäftigkeit von S. canadensis die aller gleichzeitig mit ihm gehalte- 
nen Kleiber, z. B. S. carolinensis, castanea, europaea und whiteheadi. 


Flügelzucken: Wenn S. canadensis erregt war, zeigte sich dies sofort am Flügel- 
zucken, das ich auch bei Revierkämpfen sah. 


Soziales Verhalten — gemeinsame Wanderungen 


Im Brutgebiet sah ich diese Kleiber nur zu zweit, also gepaart, oder einzeln. Es ist 
jedoch bekannt, daß diese Kleiber im Herbst in großer Zahl gemeinsam auftreten kön- 
nen und auch gemeinschaftlich wandern. Eine eindrucksvolle Schilderung großer Men- 
gen von S. canadensis-Kleibern während der Rast auf dem Zuge gibt W. Dutcher (1906, 
in Bent 1948), wonach diese Kleiber offenkundig nach nächtlichem Zuge an der Küste 
ankamen und nicht nur sämtliche Bäume und Büsche, sondern auch Gebäude nach 
Nahrung absuchten, ja selbst durch offene Türen und Fenster in Gebäude einflogen. 


Sitta canadensis wäre danach wohl die einzige Kleiberart, die bei Nacht ziehen 
kann und sich an den Rastplätzen staut. 


Im Gegensatz zu S. pygmaea übernachtet das Brutpaar nicht gemeinsam in der fertigen 
Höhle, sondern ebenso wie bei S. whiteheadi nur das Weibchen. 


Während bei Sitta pygmaea und S. pusilla Dreiergruppen (“threesoms”) beobachtet 
wurden (Norris 1958), fehlen derartige Beobachtungen beim Kanadakleiber. Ein allein- 
stehendes Männchen, das ich einige Wochen lang beobachten konnte, hat sich nicht 
dem benachbarten Brutpaar angeschlossen, sondern hat sein eigenes Revier verteidigt 
und allein eine Bruthöhle ausgehackt. 


Die handaufgezogenen Jungvögel sitzen in den ersten Tagen nach dem Ausfliegen auf 
Körperkontakt. 


Da nach Bent (1948) diese Kleiberart auch in den Brutgebieten überwintern kann, nach 
Williamson et al. (1965) selbst noch in Alaska, wäre es möglich, daß Brutpaare seßhaft 
sind; doch liegen darüber keine Beobachtungen vor. 


Allerdings handelt es sich bei wandernden S. canadensis nicht nur um Jungvögel. 
Murray (1966) hat an der Atlantikküste 665 ziehende S. canadensis gefangen, von denen 
190 = 28,6 % Altvögel waren und zwar 93 © und 97 9. Demnach bestehen die Popula- 
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tionen dieses Kleibers ohne Riicksicht auf das Alter und Geschlecht aus Ziehern und 
Nicht-Ziehern. 


Ähnliche Verhältnisse bestehen bei einer Reihe von Arten (Berthold 1984). Beim euro- 
päischen Rotkehlchen, Erithacus rubecula, konnte eine genetische Programmierung der 
ziehenden und nichtziehenden Individuen experimentell bestätigt werden (Biebach 
1983). 


Möglicherweise als Anpassung an das Zugverhalten und den frühzeitigen Abzug vieler 
S. canadensis beginnt und endet die Jugendmauser auffallend früh. 


Revier und Revierverhalten 


Das Habitat bestand in New Hampshire aus Mischwald, wobei die Hemlocktanne, 
Tsuga canadensis, unter den Koniferen am häufigsten war. Im Gebiet befanden sich 
Mitte April nur wenige Brutpaare, deren Reviere weit auseinander lagen. Während diese 
Paare schon mit dem Herstellen von Bruthöhlen beschäftigt waren, erschienen Anfang 
Mai weitere Vögel dieser Art, und dies führte bis Mitte Mai zunehmend zu Revierkämp- 
fen. Wahrscheinlich handelte es sich bei diesen Neuankömmlingen um Rückkehrer, die 
in südlicheren Gebieten überwintert hatten, während die vorhandenen Brutpaare viel- 
leicht seßhaft geblieben waren. Erst Ende Mai schienen alle Reviere besetzt, und ich 
konnte bis zu vier rufende Vögel in verschiedenen Richtungen hören. 


Um die Größe der Territorien festzustellen, sollten Untersuchungen nicht vor Ende Mai 
durchgeführt werden; sie wären nicht schwierig, da diese Kleiber sofort reagieren, wenn 
ihre Rufe vom Tonband abgespielt werden. 


Drohen und Kampfverhalten 


Mit dem solitären & führte das © des Paares, das ich bevorzugt beobachtete, täglich 
oft länger dauernde Kämpfe an der Reviergrenze durch. Dadurch ergab sich die Mög- 
lichkeit, die Drohstellung und den Kampfverlauf zu beobachten. 


Häufigkeit und Dauer solcher Revierkämpfe hingen zweifellos damit zusammen, daß 
die Brutpaare nicht gleichzeitig im Brutgebiet eintrafen. 


Sobald sich die Vögel an der Reviergrenze näher kamen, zeigten beide die Drohstellung, 
die anders ist als bei anderen kleinen Kleiberarten; diese Stellung war auch nicht abhän- 
gig vom Kampferfolg, sondern blieb fast immer gleich. Besonders auffallend waren 
neben dem hochgestellten Schwanz und den hängenden Flügeln die hochgestellten 
Federn auf dem Kopf, die ich bei keiner anderen Kleiberart in dieser Form gesehen 
habe. Bei starker Annäherung der beiden wird dann noch zusätzlich der Hals schräg 
nach oben gestreckt (Abb. 57). 


Beide Kontrahenten klopften nun, wie wohl alle Kleiberarten, erregt auf die Unterlage 
und versuchten dazwischen sehr rasche Angriffe auf den anderen, die immer dank 
gewandter Ausweichmanöver des anderen erfolglos blieben. Bei den Angriffen ertönte 
zusätzlich ein spezieller Droh- oder Angriffslaut. 


Typisches Nest des Felsenkleibers (Jugoslawien). Bei dem rechts oberhalb des Fluglochs zu sehenden Fleck han- 
delt es sich um die eingemauerten Flügeldecken eines Käfers (s. Seite 161). 


Weißwangenkleiber, Sitta leucopsis, aus Afghanistan (s. Seite 134). 


~ 
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Während ich bei den täglichen Kämpfen nie ein gesträubtes Kleingefieder gesehen habe, 
hat Kilham (1973) eine entsprechende Kampfstellung mit leicht gesträubtem Rückenge- 
fieder abgebildet. Diese Darstellung geht wohl auf seine Beobachtungen in der Voliere 
zurück. 


In kurzen Pausen hörte man von allen Partnern, auch von den begleitenden Weibchen, 
heftige Schimpflaut-Reihen. Ähnliches gilt auch für S. europaea. 


Wenn sich die Kämpfer getrennt hatten, ertönte von beiden stets der Trillergesang, der 
fast nur auf solche Situationen beschränkt war. Als mein zahmes Männchen erschrak, 
weil ein S. carolinensis es unvermutet abwehrte, hob es seine Flügel halb vom Körper 
ab, sträubte das Kopfgefieder und sperrte den Schnabel zu einem Drohsperren auf. 


Das Drohen mit erhobenem Schwanz zeigen diese Kleiber auch schon bei geringfügigen 
Anlässen. Wenn das Männchen sein Weibchen beim Aushacken der Höhle ablösen 
wollte und nach mehreren Versuchen noch immer abgewiesen wurde, ist es in Drohstel- 
lung und mit dem Drohlaut auf die Bruthöhle zugeflogen und hat das Weibchen so zum 
Verlassen gezwungen. Dabei gab es deutliche Abstufungen, was die Höhe des Schwan- 
zes betraf. War er nur wenig über seine Normallage erhoben, so entsprach dies einer 
schwachen Drohung, der das Weibchen nicht sofort nachgab. Je höher der Schwanz 
aufgerichtet wurde, desto stärker wirkte diese Drohgeste. 


Ernährungsverhalten 


Diese Kleiber suchten ihre Nahrung sowohl an den Stämmen und dicken Ästen wie 
an dünnen Zweigen. An den noch kühlen ersten Apriltagen haben sie vor allem die 
Zäpfchen der Hemlocktanne, 7suga canadensis, mit großer Gewandtheit abgebrochen, 
hinter Rinde gesteckt und dann die Samen herausgeholt. Eine große Zahl solcher 
Zäpfchen war an Bäumen mit grober Rinde zu finden. An warmen Tagen und während 
der Arbeit an der Bruthöhle suchten die Kleiber ihre Nahrung vor allem am Stamm und 
an dicken Ästen; von dort aus fingen sie sehr häufig fliegende Insekten. 


Eine Nahrungskonkurrenz mit anderen Kleiberarten besteht in der Brutzeit nicht (Lack 
1971). Auch außerhalb der Brutzeit, vor allem im Winterquartier dieser Art, entsteht 
nach Stallcup (1968) keine Konkurrenz trotz gleicher Größe mit S. pygmaea, da diese 
ihre Nahrung vor allem in den benadelten Zweigen suchen. 


Vorratssammeln: Der handaufgezogene S. canadensis war der eifrigste Vor- 
ratssammler unter allen von mir gehaltenen Kleibern. Während die übrigen Arten nach 
längerer Gewöhnung an ein gleichbleibend reichliches Samenangebot die Versteck- 
aktivität auf den frühen Morgen beschränkten, hat diese beim Kanadakleiber auch 
tagsüber nicht nachgelassen. 


Zweifellos versteckt dieser Kleiber in seinem Revier vor allem die Samen der verschiede- 
nen Koniferenarten. Kilham (1975) hat ihn beim Sammeln von Hemlock-Samen beob- 
achtet. Daraus geht hervor, daß die Samenreife und damit die Sammelaktivität an 
trockenen Wintertagen stattfindet. Die Samen werden entweder den kleinen Zapfen ent- 
nommen oder vom Boden aufgelesen. Man kann daraus schließen, daß die Zapfen wäh- 
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rend der Haupternte nicht abgebrochen werden, sondern nur im Frühjahr, wenn nur 
noch wenige Samen darin enthalten sind. 


Brutverhalten 


Verteidigung der Bruthöhle: Die Bruthöhle wird schon, wenn die Kleiber 
mit dem Bau beginnen, gegenüber allen potentiellen Konkurrenten verteidigt. Vor allem 
Baumläufer und Meisen werden stets aus der Umgebung des Brutbaums verjagt. Wenn 
sich Spechte oder Blauhäher näherten, hörte man zunächst Erregungsrufe der Kleiber; 
bei drohender Annäherung eines Spechts hat das Kleibermännchen auch Rammstöße 
ausgeführt. Auch ein Kletterwaldsänger, Mniotilta varia, wurde stets verjagt, obwohl er 
kein Höhlenkonkurrent ist, sich jedoch an Baumstämmen und Zweigen ähnlich wie die 
Kleiber kletternd bewegt. Daß sich diese kleinen Kleiber auch nicht vor Menschen 
fürchten, habe ich erlebt, als ich den Brutbaum bestieg, während sie Junge hatten. Das 
o stieß wiederholt auf mich und berührte mich einmal auf dem Kopf. Beide Vögel 
ließen Erregungsrufe hören und saßen immer wieder in nächster Nähe von mir. 


Bau der Bruthöhle: An drei aufeinanderfolgenden Tagen habe ich das Aus- 
meißeln der Bruthöhle 4 Stunden 49 Minuten lang beobachtet. Das © hat in dieser Zeit 
83 Minuten, das 9 133 Minuten gearbeitet. Die Dauer der Arbeitsphase betrug beim 
© an diesen drei Tagen durchschnittlich 6,8—7,2 und 6,5 Minuten, beim Q 12,2—14,7 
und 13,3 Minuten. Dabei wurden die niedrigen Werte in den Mittagsstunden, der 
höhere am Vormittag erreicht. 


An einer anderen Bruthöhle habe ich 12 Stunden, von 6.00—18.00 Uhr, ohne Unter- 
brechung durchbeobachtet. Wetter an diesem Tag: Himmel zunächst bedeckt, warm, ab 
10.00 Uhr sonnig, heiß. Beginn des Hackens 18 Minuten nach 6.00 Uhr, Ende 18 
Minuten vor 18.00 Uhr. 


Beob.-Zeit Arbeitszeit des © in Min. Arbeitszeit des Q in Min. Auswerfen v. Spä- Pausen 
in Min. zus. durch- Arbeits- zus. durch- Arbeits- | nen u. Holzmulm | in Min. 


schnittl. leistung schnittl. leistung o Q o + Q 
720 260 13,6 40 % 383 20,1 60 % | 203 mal 241 mal 4l 


Bemerkenswert erscheint, daß beide Partner dieses Paares von 7.32—16.18 Uhr abwech- 
selnd ohne jede Unterbrechung gearbeitet haben. 


Das nicht gepaarte Männchen benötigte für die Fertigstellung seiner Bruthöhle 10—11 
Tage. Bei einem Ansitz von 63 Minuten war dieses © 39 Minuten mit dem Höhlenbau 
beschäftigt. 


Bei Brutpaaren dürfte die Bauzeit etwa 8—9 Tage betragen, doch ist es wahrscheinlich, 
daß die Härte des Holzes einen Einfluß auf die Dauer hat. 


Nestbau: Shaw jr. (1916, in Bent 1948) beschreibt die Zusammensetzung eines 
Nestes in einer künstlichen Bruthöhle. Dort bestand das Nest ausschließlich aus Rin- 
denstreifen von Juniperus virginiana; das © hat diese, ohne einzuschlüpfen, durch das 
Flugloch geworfen, wie das auch bei den © anderer Arten geschieht. Dawson (1923, 
in Bent 1948) bestätigt gleichfalls, daß das Nest ausschließlich aus Rinde und weichem 
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Gras, also Pflanzenstoffen, besteht: “Without hair of any sort”. Andererseits hat das 
Brutpaar, das in der Voliere von Kilham (1975) ein Nest gebaut hat, Tierhaare des Wald- 
murmeltiers verwendet. 


Verschmieren von Harz: Shaw jr. (1916, in Bent 1948) stellte weiterhin fest, 
daß das Verreiben von Harz zunehmend während der ganzen Brutperiode fortgeführt 
wird. Dasselbe geht aus einer Mitteilung von Burleigh (1921, in Bent 1948) hervor, 
wonach Harz gebraucht wird, bis die Jungen ausfliegen. Das Verschmieren von Harz 
geht demnach so lange wie bei S. europaea das Mauern. 


Die von mir kontrollierte Bruthöhle enthielt am 1. 5. schon ein Nest, jedoch war noch 
kein Harz verwendet worden. Am 3. 5. sah ich erstmals Harz am unteren Fluglochrand, 
und dort war bereits eine kleine Feder hängengeblieben. Am 4. 5. war der erste Brüte- 
Tag, und im Lauf des Nachmittags brachte das o wiederholt Harz, das es als kugelför- 
mige Gebilde in der Schnabelspitze trug. 


Der Beginn des Harz-Verschmierens lag in diesem Fall also eindeutig erst nach Beginn 
der Eiablage und nach dem Ende des Nestbaus, obwohl in der Übergangszeit am 4. 5. 
das © einmal Nistmaterial brachte und dem @ übergab. 


Das Harz wird nach meinen Beobachtungen mit der Schnabelspitze durch Wischbewe- 
gungen ausgebreitet. Dies ist insofern bemerkenswert, als die eurasischen Kleiber, die 
mit Erde das Flugloch verengen, dieses Material durch Klopfen verteilen und niemals 
wischen. 


Beim Klippenkleiber kam jedoch beides vor: Erde wurde stets durch Klopfen gehartet, 
aber beim Auftragen von feuchtem Lehm hat der Vogel diesen bisweilen auch durch 
Hin- und Herstreichen mit dem Schnabel geglättet. 


Aus einer Schilderung von Brewster (1938, in Bent 1948) geht hervor, daß sich nach Fer- 
tigstellung des Nests von S. canadensis auch das 9 am Herbeitragen von Harz beteili- 
gen kann. 


Das Arbeiten mit Harz steht demnach offenkundig im Dienste eines Schutzes der Brut 
und wird während der Brüte- und Jungenaufzuchtszeit laufend verstärkt und auf den 
ganzen Fluglochrand ausgedehnt. Rand (1959, 1972) weist auf die in Eurasien verbrei- 
tete Methode mehrerer Kleiberarten hin, im Inneren der Hohle Spalten zu verschlieBen 
und das Flugloch zu reduzieren, und betrachtet das Verhalten von S. canadensis wie 
auch das Schnabelwischen mit Insekten bei S. carolinensis im Zusammenhang mit dem 
Verhaltensinventar der eurasischen Kleiber, glaubt jedoch, “we see nonfunctional, evo- 
lutionary relicts or frills”, oder, an anderer Stelle, “this plastering serves no usefull pur- 
pose”. Der Zusammenhang mit den Verhaltensweisen einiger eurasischer Kleiberarten 
besteht ohne Zweifel, doch ist die Annahme, diese Verhaltensweisen seien “nonfunctio- 
nal”, nicht zutreffend. Nachdem Kilham (1972) festgestellt hat, daß an dem Harz von 
S. canadensis sogar ein Vogel dieser Art tödlich verunglückte, kann man annehmen, 
daß dieses Harz-Verschmieren eine große Rolle spielt zum Schutz der Kleiberbrut. Diese 
Schutzwirkung muß größer sein als das Risiko für die Art, sonst hätte die Selektion 
diese Verhaltensweise ausgemerzt. Nach Feststellung Kilham’s werden die Jungen vor 
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dem Ausfliegen vor der Berührung mit dem Harz geschützt: “the floor of the passage 
way is covered with litter”. 


Daß andere Arten, die als nahe verwandt galten, wie S. whiteheadi, yunnanensis, villosa 
und krueperi kein Harz verwenden, ist neben zahlreichen anderen Kriterien ein Hinweis 
darauf, daß diese Arten nicht als Subspezies von S. canadensis zu betrachten sind. 


Kopulation: Kilham (1973) beschreibt eine Kopulation aus dem Freileben, wobei 
das © auf einem horizontalen Ast Flügelzittern zeigte und dann die bei Kopulationen 
üblichen ,,fiu fiu fiu”Laute ertönen ließ. Das 9, das gerade an der Nisthöhle arbeitete, 
flog zu ihm hin und anschließend folgte eine Kopulation. In diesem Fall war das Männ- 
chen der einladende Partner, was wahrscheinlich als Ausnahme betrachtet werden kann. 


Andere Kopulationen, die Kilham in der Voliere beobachtete, erfolgten nach einer hefti- 
gen Hetzjagd durch das Männchen, wobei dann das erschöpfte Weibchen die Federn 
sträubte und begattet wurde. Eine eher „normale” Kopulation, die Kilham mitteilt, 
beruht auf einer Beobachtung von Kiriline: Das 9 forderte dabei auf, mit vorgestreck- 
tem Kopf und Schnabel, gespreiztem Schwanz und vibrierend ausgebreiteten Flügeln. 
Das Männchen vibrierte gleichfalls und begattete das Weibchen unter gleichzeitigem 
Flügelzittern. 


Mein im Zimmer gehaltenes S. canadensis-Männchen hat in Ermangelung eines artglei- 
chen Weibchens im Alter von einem Jahr mit einem S. carolinensis-Weibchen wieder- 
holt kopuliert. Dabei ertönten zunächst die „fiu fiu’*Paarungslaute, und zwar von bei- 
den Partnern, ohne daß sich ein Unterschied feststellen ließ. Das Männchen hielt den 
Kopf nach unten geneigt, vibrierte mit den Flügeln und pendelte, jedoch nicht mit 
gleichmäßigem Ausschlag, sondern mit verstärktem Ausschlag nach der dem Weibchen 
abgewandten Seite. Er bewegte sich dann in steifer Haltung seitlich gehend auf das 
carolinensis- 2 zu und kopulierte. Das ganze wiederholte sich, wenn das Q weiterhin 
zur Paarung aufforderte. 


Diese Zeremonie lief wiederholt in völlig gleichartiger Weise ab und dürfte eine unge- 
störte Kopulation dargestellt haben. Die berichteten Kopulationen nach vorhergehen- 
dem Verfolgungsflug könnten eine Eigenart von S. canadensis sein, denn ich sah Ent- 
sprechendes bei S. europaea nie. 


Brüten: Etwa gleichzeitig mit dem Beginn der Eiablage beginnen die Weibchen zum 
mindesten einiger Kleiberarten mit dem Ruf der ausgeflogenen Jungen zu betteln und 
werden dann vom Männchen während der gemeinsamen Nahrungssuche laufend gefüt- 
tert. 


Wenn das Weibchen späterhin brütet, wird es fast regelmäßig zu den Brutpausen vom 
© abgeholt und meist dabei auch gefüttert. Kurz nach dem Ende solcher Brutpausen 
erscheinen die Männchen öfters an der Bruthöhle und füttern dann das Weibchen vom 
Flugloch aus, ohne daß dieses zu einer erneuten Pause herauskommt. 


Bei S. canadensis habe ich an zwei Bruthöhlen in 5 Etappen insgesamt 9 Stunden und 
15 Minuten beobachtet. In diesen 555 Minuten brachte das © 8mal Futter mit anschlie- 
ender Brutpause und 6mal, ohne daß das 9 ausflog. 


133 


In diesen beiden Bruthöhlen zusammen brüteten die Weibchen 412 Minuten, die Pausen 
dauerten 143 Minuten. Dies entspricht 74 % Brutleistung und 26 % Brutpausen. Im 
Durchschnitt dauerten die Briiteperioden 34,5 Minuten, die Pausen 11 Minuten. 


Die Zahl der Fütterungen durch das & wurde teilweise durch Außenfaktoren beein- 
flußt. Wenn das © mit Revierkämpfen oder auch nur mit der Beobachtung möglicher 
Höhlenkonkurrenten, z. B. des Dunenspechts, Picoides pubescens, beschäftigt war, hat 
es in dieser Zeit kein Futter gebracht. Derartige Einflüsse zeigten sich auch schon bei 
den Pausen während des Höhlenbaus: Beide Partner unterbrachen die Arbeit, wenn ein 
Dunenspecht in der Nähe erschien. 


Brutpflege: In denersten Lebenstagen der Jungen war bei der beobachteten Brut 
das © fast so lange im Nest wie vorher beim Brüten. In dieser Zeit hat das © die Nah- 
rung beschafft und diese dem 9 am Flugloch übergeben. Wenn allerdings das 9 gerade 
bei einer Pause abwesend war, schlüpfte das © selbst in die Bruthöhle und fütterte dort 
die Jungen. Innerhalb von 110 Minuten hat das © 18mal Futter an das @ übergeben 
und 3mal selbst gefüttert. 


Es war unmöglich festzustellen, ob das Q bei der Rückkehr von seinen Pausen Futter 
mitbrachte oder nicht, da es stets ohne Halt im Flugloch verschwand — möglicherweise 
auch schon als Anpassung an die mögliche Gefährdung durch den Harzbelag am 
Flugloch. 


Die dreitägigen Jungen wurden innerhalb von 120 Minuten 36mal vom © mit Nahrung 
versorgt. Dabei wurde diese 3lmal dem @ übergeben, Smal fütterte das o selbst. Das 
Q flog in dieser Zeit dreimal aus und rastete zweimal in der Nähe, wobei ich erkennen 
konnte, daß es Futter trug. 


Abb. 34: Rufe von Sitta canaden- 
SIS: 


a Standortlaut eines ausgefloge- 
nen Jungvogels. 

b Quäklaut, vielleicht verstärkter 
Stimmfühlungslaut, aber auch 
Gesangs-Ersatz. 

c Schimpflaute. 

d Stimmfühlungslaut. 
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Jungenentwicklung: Die handaufgezogenen Jungen öffneten im Alter von 9 
Tagen die Augen zu schmalen Schlitzen, und im Alter von 12 Tagen begannen sich die 
Kiele an den Handschwingen zu öffnen. Dies deutet darauf hin, daß vielleicht die Ent- 
wicklung dieser Kleiberart etwas rascher verlaufen könnte als bei S. europaea oder 
S. carolinensis, wo sich die Federkiele erst am 14. Tag öffnen. 


Der aufgezogene Jungvogel war schon am 22. Tag flügge, doch läßt sich dieser Termin 
bei handaufgezogenen Vögeln nicht mit Sicherheit verallgemeinern. 


Lautäußerungen (Abb. 34) 


Im Gegensatz zu den morphologisch ähnlichen Arten S. whiteheadi, S. ledanti und S. 
krueperi bestehen die nasal klingenden Standortrufe ausgeflogener Jungvögel aus nur 
einem Laut, der nicht krächzend, sondern mehr quäkend klingt. Es hat den Anschein, 
als ob alle übrigen Laute und der Gesang sich aus diesem Standortlaut entwickelt 
hätten. Die gereihten Quäklaute sind bei Beginn der Brutzeit viel häufiger zu hören als 
die schnell gereihte Gesangsstrophe, die ich nur von rivalisierenden ©, vor allem nach 
dem Kampf, gehört habe. Auch die Stimmfühlungsrufe klingen nasal. 


WEISSWANGENKLEIBER, Sitta leucopsis 


Einleitung 


Diesen Kleiber konnte ich in freier Natur in Nuristan (Afghanistan) vom 2.—12. 6. 1966 
beobachten. Dabei fand ich eine Bruthöhle in 2200 m Meereshöhe im abgebrochenen 
Stamm einer Zeder (Abb. 35). Aus dieser Bruthöhle entnahm ich einige Jungvögel und 
brachte zwei davon nach Deutschland, wo sie in ihrer weiteren Entwicklung beobachtet 
werden konnten. 


Vorkommen und Habitat 


Der Weißwangenkleiber lebt vor allem im Hindukusch von Afghanistan über Kashmir 
bis zum nordwestlichen Teil von Nepal. Geographisch getrennt davon gibt es dann noch 
eine östliche Unterart, die in weiten Teilen Chinas vorkommt und morphologisch deut- 
lich von der westlichen Unterart unterschieden ist. | 


Sitta leucopsis der östlichen Unterart wird von Schäfer (1938) als sehr scheuer und 
seltener Bewohner bezeichnet und als „einsiedlerischer” Vogel. Als selten wird diese 
auch von Stresemann et al. (1937) bezeichnet, und die westliche Unterart von Paludan 
(1959) als “rather scarce”. Nach diesem Autor leben diese Kleiber im oberen Teil der 
Waldgebiete, wo sie fast ausschließlich in den Gipfeln von Bäumen auf dünnen Ästen 
zu beobachten seien. Die Nisthöhlen seien hoch oben an den Stämmen von Koniferen. 
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Abb. 35: Habitat des WeiBwangenkleibers mit dem Brutbaum (links). 


Ausführlicher äußern sich Ali & Ripley (1973). Danach bewohnt S. /eucopsis Wälder 
von Kiefern, Fichten und Zedern. Dieser Kleiber soll sich in den Gipfeln von hohen 
Koniferen aufhalten, meist auf dünneren Ästen, und deshalb sei es schwierig, ihn zu 
sehen. 


Die Altvögel, die ich dort beobachten konnte, suchten ihre Nahrung speziell auf der 
Unterseite ausladender Äste im unteren Bereich der Bäume und zwar an Ästen, die mit 
zahlreichen Flechten bewachsen waren, wo sich diese Vögel sehr gewandt, nach unten 
hängend, bewegten. 


Beobachtungen an der Bruthöhle 


Es war deutlich, daß sich diese Kleiberart morphologisch nur geringfügig von S. caroli- 
nensis unterscheidet. 


An der Bruthöhle fing einer der Kleiber — wahrscheinlich das 9, das noch mit dem 
Bebrüten der Eier beschäftigt war — an, das bekannte Schnabelwischen rings um das 
Flugloch auszuführen, und zwar sowohl im Inneren wie außerhalb. Diese Tätigkeit dau- 
erte minutenlang. Allerdings konnte ich infolge ungünstiger Beleuchtung nicht sehen, 
ob dabei Insekten im Schnabel gehalten und zerrieben wurden, doch nehme ich dies an, 
denn die ganze Bewegungsweise war vollkommen identisch mit der von S. carolinensis, 
die ich 1957 kennenlernte. Nachdem die Jungvögel geschlüpft und die Altvögel mit 
Hudern und Füttern beschäftigt waren, sah ich dieses Schnabelwischen nicht mehr. 
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Am 4. 6. 1966 beobachtete ich an dieser Bruthöhle 70 Minuten lang. Beide Altvögel 
trugen Futter in die Bruthöhle, also mußten die Jungen geschlüpft sein. Innerhalb von 
diesen 70 Minuten fütterte das © 4mal, das @ flog nach entsprechenden Pausen 4mal 
ein, ohne daß ich sehen konnte, ob es jedesmal Futter mitgebracht hat. Gehudert hat 
das © in dieser Zeit 29 Minuten lang. 


Am 5. 6. beobachtete ich schon am Vormittag ab 8.45 h 156 Minuten. Während dieser 
Zeit fütterte das © 21mal, das @ ging 8mal nach Pausen ins Nest, wobei ich allerdings 
nur einmal sah, daß es auch Futter trug. Gehudert hat das @ an diesem kühlen Vormit- 
tag 117 Minuten lang, also genau 75 % der Zeit. Die kürzeste Huderphase betrug 6, die 
längste 24 Minuten. Diese lange Huderzeit war wohl auf die niedrige Außentemperatur 
zurückzuführen; außerdem waren die Jungen erst 1—2 Tage alt. 


In den folgenden Tagen waren wir in noch größere Höhen aufgestiegen, und es schien, 
daß auf etwa 2400 m diese Kleiberart häufiger war als in den tiefer gelegenen Teilen 
dieser Region. 


Am Nachmittag des 12. 6., als die Jungen 9—10 Tage alt sein mußten, habe ich dann 
den Brutbaum bestiegen. Die Bruthöhle war nur etwa 4 m über dem Boden, und es gab 
keine größeren Schwierigkeiten, sie aufzubrechen. Im Nest befanden sich drei Jung- 
vögel und ein unbefruchtetes Ei. 


Der Nistraum war etwa 20 cm lang und 5—10 cm breit. Offenkundig war die Höhle 
nicht von dieser Kleiberart selbst hergestellt worden, auch nicht von einem Specht. Es 
handelte sich um einen Spalt, der durch einen Specht lediglich erschlossen worden war. 
Der Eingang zur Bruthöhle war etwa 4 cm im Durchmesser, so daß die Kleiber frei im 
Eingang sitzen konnten und sich nicht durchzwängen mußten. Das Nest bestand voll- 
ständig aus Mäusehaaren, die zweifellos aus Gewöllen von Eulen oder Greifvögeln 
stammten. Es war keine Unterlage aus Moos oder Halmen festzustellen. 


Nach Ali & Ripley (1973) besteht das Nest aus Moos, Gras und wenigen Blättern, ausge- 
legt mit Wolle. Die Höhle befinde sich in Spalten oder Höhlen von Bäumen, die der 
Blitz zerstört hat, meist in großen Höhen von 6—30 m über dem Boden. Dabei wird 
ausdrücklich betont, daß der Höhleneingang nicht, wie bei anderen Kleiberarten, ver- 
mauert wird. 


Bei der anschließenden Fahrt nach Kabul mußte eine subtropische Region im Raum 
Jalalabad überwunden werden, und dabei ist einer der Jungvögel an Überhitzung 
gestorben. Die übrigen Vögel, auch anderer Arten, kühlten wir während der Fahrt 
periodisch mit kaltem Wasser ab, und so kamen noch zwei junge Sitta leucopsis wohlbe- 
halten nach Deutschland. 


Jugendentwicklung 


Am 17. 6. haben sich bei diesen Jungvögeln die Handschwingen im äußersten Teil 
geöffnet. Dies erfolgt erfahrungsgemäß bei den meisten Kleibern, wenn sie 14 Tage alt 
sind. Als Schlüpftag darf demnach der 3. 6. angenommen werden. 
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Als sie 23 Tage alt waren, lieBen sie erstmals den Standortlaut, also den Laut der ausge- 
flogenen Jungen, hören. Sie verließen jedoch das Kunstnest erst am folgenden Tag. 


Die Jungvögel waren zunächst sehr empfindlich gegen Helligkeit und suchten die dun- 
kelsten Ecken des Käfigs auf. Sie schlüpften sofort zusammen und saßen auf Kontakt. 


Als Futter erhielten sie laufend frisch gefangene Nachtfalter aus der Lichtfalle, ebenso 
frische Ameisenpuppen, und dem Futter wurde stets ein spezielles Mauserpulver beige- 
mischt, das die wichtigsten Spurenelemente und Vitamine enthält. 


7 Tage nach dem Ausfliegen haben die Jungen selbst gefressen und zeigten das Neugier- 
verhalten, indem sie alle Äste im Käfig und die Rindenteile untersuchten und behäm- 
merten. Sie ließen sich jedoch noch weiterhin mit der Pinzette füttern. 


Am 5. 8. entließ ich die Vögel erstmals in eine Freivoliere. Schon am nächsten Tag hörte 
man von einem Vogel einen Gesang. 


Am 17. 8. beobachtete ich das erste Regenbad, wobei sich die Vögel am Gitter der 
Voliere vom Regenwasser benetzen ließen. Auch sah ich in diesen Tagen, wie lebend ein- 
gebrachte Falter in der Luft erbeutet wurden. 


In der Voliere erwiesen sich diese Vögel als außerordentlich beweglich. Sie benahmen 
sich weitgehend meisenartig, indem sie keineswegs nur Äste oder Stämme bevorzugten, 
sondern auch dünne Zweige aufsuchten. 


Am 5. 9. sah ich erstmals ein Drohverhalten gegenüber den in derselben Voliere befind- 
lichen Meisen der Art Parus lugubris. Gedroht wurde, ganz ähnlich wie bei der gegen- 
drohenden Meise, mit weit abgespreizten Flügeln und gespreiztem Schwanz. 


In den letzten Augusttagen brachen die beiden Kleiber Zäpfchen der in der Voliere 
wachsenden Thuja ab und bearbeiteten sie, ohne sie allerdings zu verstecken. Auch an 
einem trockenen Kiefernzapfen beschäftigten sich die Vögel längere Zeit. 


Da mir aufgefallen war, daß diese Kleiber nicht sehr eifrig Nahrung zu verstecken pfleg- 
ten, gab ich am 5. 9. 50 Sonnenblumenkerne in die Voliere. Dort befanden sich außer 
den beiden Kleibern noch zwei Parus lugubris. Nach kurzer Zeit hatten diese Meisen 
38 der Sonnenblumenkerne versteckt und einen verzehrt, während von den Kleibern der 
eine 8 Samen versteckte, der andere 2. Die Versteckaktivität war also deutlich geringer 
als bei den Meisen. 


Am 15. 9. brachte ich einen neuen, sehr morschen Baumstamm in die Voliere. Die Klei- 
ber hackten nun mit großer Aktivität, und es entstanden tiefe Mulden. Dabei wurden 
Späne, die bleistift- bis daumenstark waren, abgemeißelt und auf den Boden geworfen. 


Offenkundig hatte dieser Stamm auch die Versteckaktivität stimuliert. Ich konnte an 
diesem Tag erstmals feststellen, daß versteckte Ameisenpuppen mit Holzteilen bedeckt 
wurden. 


Auffallend war, daß sich das Rangverhältnis der beiden S. /eucopsis immer wieder 
änderte, wobei der dominante jeweils den anderen gelegentlich jagte; mindestens aber 
ging der dominante als erster an das frisch eingebrachte Futter. Das konnte sich von 
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einem Tag auf den anderen ändern. Es stellte sich dann heraus, daß beide Kleiber 
Mannchen waren. 


Im Winterhalbjahr haben diese Kleiber, wie auch andere Arten, gemahlene Pinienkerne 
der tierischen Nahrung vorgezogen. Gemahlen haben wir diese Kerne, um zu verhin- 
dern, daß sie versteckt würden, was die Kontrolle des Futtervorrats immer sehr 
erschwert. 


Zeitweilig gab es interspezifische Belästigungen. Im Winterhalbjahr wurden die Kleiber 
zunehmend von der indischen Kronenmeise Parus xanthogenys bekämpft und am 
Bearbeiten der Stämme gehindert, so daß ich die Vögel trennen mußte. 


Es schien, als ob die große Aktivität dieser Kleiber andere Arten gelegentlich provozie- 
ren würde; ein über 5 Jahre alter Sitta krueperi, der sich zu dieser Zeit in derselben 
Voliere befand, aber sich nur wenig betätigte, wurde nie angegriffen. 


Die Beobachtungsergebnisse an Sitta leucopsis stützen die Ansicht von Kleinschmidt 
(1932/1933), der schrieb: ,,Nur Wanderung tiber die ehemalige Landverbindung zwi- 
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Abb. 36: Rufe und Gesang von 
Sitta leucopsis: 


a Bettellaute von nahezu flüggen 
Jungvögeln. 

b Standortlaut der ausgeflogenen 
Jungvögel. 

c Gesangsstrophe erregt (aufge- 
nommen von Martens). 

d Gesangsstrophe erregt. 
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schen Asien und Amerika in der Gegend der heutigen Beringstraße kann die Tatsache 
erklären, daß so weit getrennt in verschiedenen Erdteilen Vögel wohnen, denen Stam- 
mesverwandtschaft deutlich im Gesicht geschrieben steht, so deutlich, daß sie eines wei- 
teren Nachweises nicht bedarf.” 


Lautäußerungen (Abb. 36) 


Nach Ali & Ripley (1973) macht diese Art bei der Nahrungssuche durch häufig geäu- 
Berte Stimmfühlungslaute auf sich aufmerksam. Der nasale Charakter dieser Laute 
wird dort mit dem französischen Wort für Brot, pain, verglichen; ähnlich klingt auch 
der Standortlaut der Jungvögel, der an den entsprechenden Ruf junger S. carolinensis 
erinnert. Während meiner Beobachtungszeit in der Brutperiode waren die Vögel leider 
sehr schweigsam. 


WEISSBRUSTKLEIBER, Sitta carolinensis 


Einleitung 


Wahrend meines Aufenthalts vom 14. 4.—24. 5. 1957 in New Hampshire und Massa- 
chusetts habe ich an mehreren Tagen den Weißbrustkleiber (Carolinakleiber) am Brut- 
platz und bei der Brut beobachtet. Einige Jungvögel habe ich mit nach Deutschland 
genommen und jahrelang im Zimmer und in der Voliere gehalten. 


1985 konnte ich, zusammen mit meiner Frau, diese Art in N-Florida, Kalifornien und 
Arizona vor allem in ihrem Nahrungsverhalten, jedoch auch an der Bruthöhle beob- 
achten. 


Vorkommen und Habitat 


Diese Kleiberart ist in Nordamerika weit verbreitet und brütet von Kanada bis Mexiko 
und Florida. 


Sitta carolinensis zieht den Laubwald vor und nistet vor allem in Eichen; Mischwaldge- 
biete und auch Kiefernwälder werden bewohnt, wenn sie aus voll erwachsenen Bäumen 
bestehen; offene Landschaften mit kleineren Baumgruppen werden gleichfalls besie- 
delt. Die Art ist weitgehend unabhängig von dürren Bäumen. Nach Balda (1975) brüte- 
ten in Waldgebieten, wo “all snags and oaks removed” waren, 9 Paare des Weißbrust- 
kleibers, dort, wo “oaks and pine snags present” waren, 10 Paare. 


Bewegungsweisen 


Bogenflug: Ein deutlicher Unterschied besteht in der Flugweise von S. carolinen- 
sis gegenüber der des S. europaea: dieser Kleiber fliegt in größeren Bögen als S. euro- 
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paea und kleinere Arten. Dieser Flug hat mich mehrfach an den von Spechten erinnert. 
Ich hatte diesen Unterschied schon 1957 notiert, und 1985 fiel er mir sofort wieder auf. 
Außerdem konnte ich wiederholt die Annäherung eines S. carolinensis am Flugge- 
räusch, also akustisch, registrieren, bevor ich den Vogel sah, z. B. wenn ich seinen 
Gesang abgespielt hatte und er herbeigeflogen kam. 


Er hat wie auch andere Kleiberarten die Fähigkeit, fliegende Insekten zu erbeuten, und 
tut dies bei günstigen Gelegenheiten regelmäßig. Das o einer beobachteten Brut hat 
wiederholt nach dem Füttern seiner Jungen vom Flugloch aus den Luftraum beobachtet 
und dann in raschem Flug Insekten erbeutet. 


Gleitflug: Auch Sitta carolinensis fliegt gelegentlich mit voll ausgebreiteten 
Schwingen ohne Flügelschlag, ohne daß man eine besondere Funktion dieser Flugweise 
erkennen könnte. Sowohl © wie Q zeigen manchmal diesen Gleitflug, vor allem, wenn 
das Ziel schräg abwärts liegt. Ich sah den Gleitflug z. B., als ein Altvogel mit Futter zu 
einem schräg unterhalb sitzenden Jungen flog, um ihn zu füttern. Der Gleitflug scheint 
jedoch nur in der Fortpflanzungszeit vorzukommen und hat manchmal auch Imponier- 
charakter, z. B. beim Vertreiben von Höhlenkonkurrenten. 


Klettern: Das Klettern erfolgt bei wohl allen Kleiberarten in gleicher Weise, und 
der Weißbrustkleiber unterscheidet sich darin nicht von S. europaea. Der wiederholte 
Wechsel der Seite, wenn er einen Ast entlanghüpft, entspricht weitgehend dem Verhal- 
ten von S. europaea bei der Nahrungssuche. Kilham (1972) schildert das so: “pointing 
to one side, then swinging to the other.” 


In weitaus den meisten Fällen bewegen sich die Weißbrustkleiber am Stamm oder auf 
der Oberseite stärkerer Äste. Auf der Unterseite können sie, wie S. europaea, nur unter 
relativ dünnen Zweigen entlanglaufen, gelegentlich auch an stärkeren, wenn diese mit 
Flechten bewachsen sind und auf diese Weise ein Festhalten ermöglichen. Das Klettern 
an den Stämmen mancher Kiefern, vor allem einer langnadeligen Art mit großen 
Zapfen, machte den Kleibern (1985 in Florida) wiederholt Schwierigkeiten, weil sich 
Rindenteile, an denen sich die Vögel festhalten wollten, lösten, und häufig mußten sich 
die Kleiber flatternd abfangen. 


Ruhepausen: Auffallend — vielleicht für alle Kleiberarten geltend — sind die 
Ruhepausen, die die Nahrungssuche unterbrechen. Ich habe diese bei S. europaea 
erwähnt und bei wohl den meisten anderen Arten gesehen. Bei S. carolinensis hat Kil- 
ham (1972) solche Pausen von 5—10 Minuten Dauer erwähnt; ich habe am 4. 4. 1985 
einen Weißbrustkleiber beobachtet, der 3—4 Minuten stillsaß, allerdings gelegentlich 
das Gefieder reinigte. 


Soziales Verhalten im Winter 


Der Weißbrustkleiber ist nicht sehr sozial und wahrscheinlich nicht der aktive Teil, 
wenn sich im Winter mehrere Meisen- und Kleiberarten zu einem Schwarm zusammen- 
schließen. Während aber in Europa in solchen Schwärmen, vor allem am Futterplatz, 
der europäische Kleiber eindeutig über sämtliche Meisenarten und Baumläufer domi- 
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niert, ist nach Bock (1969) Sitta carolinensis in Colorado am Futterplatz dem viel 
kleineren S. pygmaea unterlegen, denn S. carolinensis wurde von diesem in 54 Fallen 
verjagt und nur 6mal war es umgekehrt. 


Revier und Revierverhalten 


Bei S. carolinensis scheinen die Reviere in vielen Gebieten, wenn nicht tiberall, sehr groB 
zu sein. Kilham (1972, 1981) gibt 15 Hektar an. Butts (1931) nahm aufgrund von Unter- 
suchungen an einer beringten Population eine Reviergröße von 10—12 ha in Wäldern 
und etwa 20 ha in teilweise bewaldeten Gebieten an. 


Verglichen mit denen von S. europaea erscheinen diese Reviere umfangreich. Da alle 
Höhlenbrüter abhängig sind vom Angebot geeigneter Höhlen, könnte die Reviergröße 
vom Angebot künstlicher Nisthöhlen abhängen; die größte bisher festgestellte Dichte 
von S. europaea erfolgte allerdings in einem Gebiet ohne künstliche Nisthöhlen, also 
ausschließlich in Naturhöhlen; es handelte sich um einen Teil des Favoriteparks in 
Ludwigsburg, meinem ehemaligen Versuchsgebiet. 


In Europa wurde in vielen Fällen festgestellt, daß die Dichte der Brutpaare in Wäldern 
sofort stark zunimmt, wenn genügend künstliche Nisthöhlen angeboten werden. Ähn- 
lich große Reviere wie S. carolinensis besitzen allerdings die europäischen Kleiber — 
trotz Angebots von Kunsthöhlen — in Tannenwäldern, was ich im Schwarzwald fest- 
stellen konnte. In solchen Gebieten wird die Dichte wahrscheinlich auch vom geringeren 
Nahrungsangebot beeinflußt. 


Die lokal höhere Dichte der europäischen Kleiber im Vergleich mit S. carolinensis 
könnte auch mit der geringeren Konkurrenz oder Gefährdung durch Nestfeinde zusam- 
menhängen. In der dichtesten Siedlung von S. europaea gibt es zahlreiche Spechthöh- 
len, aber keine Streifenhörnchen oder andere Arten, die solche Spechthöhlen bewoh- 
nen. Jedem Europäer, der nordamerikanische Wälder besucht, fällt dort die Häufigkeit 
der verschiedenen Hörnchenarten auf. 


Butts (1931) hat festgestellt, daß die Paare von S. carolinensis wie die des europäischen 
Kleibers das ganze Jahr über zusammen sind. In der Brutzeit bewohnen sie dasselbe 
oder ein gleichwertiges Revier wie im Winter. 


Futterstellen hatten keinen Einfluß auf die Reviergröße. Die Bruthöhle befand sich 
innerhalb oder nahe des Winterreviers. Außer den Paaren gibt es vereinzelt streunende 
Vögel, die, wenn ein Partner eines Brutpaares verschwindet, dessen Platz einnehmen. 
Die verschiedenen Drohstellungen, die bei territorialen Auseinandersetzungen sichtbar 
werden, hat Kilham (1981) beschrieben und dargestellt. 


Verteidigen und Drohen 


Die häufigste und leichteste Form einer Drohung ist das Spreizen des Schwanzes. Sie 
kommt wahrscheinlich bei allen Kleiberarten vor, z. B. wenn sich zwei Vögel zufällig zu 
nahe kommen. Diese Bewegung erfolgt manchmal blitzschnell und ist kaum zu sehen. 
Sie besteht dann nur in einem kurzen Spreizen und Wieder-Schließen des Schwanzes. 
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Abb. 37: Junger Weißbrustkleiber beim Drohsperren bei Annäherung eines jungen S. europaea. 


Bei Auseinandersetzungen, die länger dauern, kann das Spreizen auch längere Zeit 
beibehalten werden; dazu kommt dann noch das mehr oder weniger starke Aufrichten 
des Schwanzes. 


Das Flügelzucken, das Kilham in Kombination mit dem Schwanz-Aufrichten als ein 
Verhalten gegenüber Nestfeinden erwähnt, ist wohl nur ein Zeichen für die Erregung 
des Vogels. Wenn ich diese Kleiber durch Vorspielen ihres Gesangs reizte, haben sie beim 
Näherkommen niemals eine Drohstellung gezeigt, jedoch manchmal die Erregung 
durch Flügelzucken angezeigt. Diese Verhaltensweise sah ich bei dieser Art, verglichen 
mit anderen Kleibern, nur relativ selten. 


Die Drohstellung mit hängenden Flügeln, hochgestelltem Schwanz und erhobenem 
Kopf ist wohl als defensives Drohen aufzufassen; ich habe diese Stellung bei einem 
Kleiber gesehen, kurz bevor er von einem dominanteren Nachbarn verjagt wurde. 


In manchen Situationen wird beim Drohen zusätzlich auch noch das Kleingefieder auf 
dem Rücken gesträubt. Ich sah dies am 16. 4. 1985 bei Kämpfen, an denen drei Vögel, 
wahrscheinlich ein Paar und ein Männchen des Nachbarreviers, beteiligt waren. Dabei 
war das Kleingefieder auf dem ganzen Rücken gespreizt, und die Schwänze waren hoch- 
gestellt. Die Kämpfe waren begleitet von unentwegtem Rinde-Lösen, also einem Verhal- 
ten, das sonst nur bei der Nahrungssuche angewandt wird. Es dürfte sich hier um eine 
„umorientierte Bewegung” handeln; das häufigste Beispiel für dieses Verhalten in den 
Lehrbüchern sind kämpfende Hähne, die in den Kampfpausen Pickbewegungen auf 
dem Boden ausführen. 
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Es ist zweifellos schwierig, bei kampfenden Kleibern in allen Fallen zu unterscheiden, 
ob die verschiedenen Stellungen mehr aggressiven oder mehr defensiven Charakter 
haben. Bei einem Vogel, der seinem Gegner zuerst aggressiv droht, kann das Drohen 

in ein defensives umschlagen, wenn der andere nicht flieht. | 


Die von mir handaufgezogenen Jungen haben die Beurteilung dieser verschiedenen 
Verhaltensweisen erleichtert. Nachdem ich die Jungvögel getrennt hatte, ergab sich in 
den Käfigen und kleinen Volieren, daß ein junges S. carolinensis-Q wiederholt von 
einem ebenso jungen S. canadensis-© belästigt wurde. In solchen Fällen hat der junge 
Weißbrustkleiber das Kleingefieder auf dem hinteren Teil des Rückens gesträubt, den 
Schwanz etwas, aber nicht in voller Breite gefächert und die Flügel gesenkt; der 
Schwanz wurde dabei nicht hochgestellt. Stets hat der Vogel in dieser Situation deutlich 
hörbar mit dem Schnabel geklappt, was ich vorher bei keiner anderen Kleiberart hören 
konnte. 


In einer Voliere im Freien waren zwei der jungen S. carolinensis-Q untergebracht. Am 
6. 9. nahm ich einen Vogel heraus und ersetzte ihn durch ein anderes 9 dieser Art, das 
einige Zeit im Zimmer gehalten worden war. Das dort noch verbliebene junge 9 kam 
dem neuen langsam näher. Es hatte das gesamte Kleingefieder auf dem Rücken bis zum 
Nacken gesträubt, den Kopf vorgestreckt und nach unten gebeugt und dazu Pendelbe- 


Abb. 38: Drohstellung von vier Kleiberarten. Oben links: Korsenkleiber. Unten links: Türkenklei- 
ber. Oben rechts: Kanadakleiber. Unten rechts: Weißbrustkleiber. C. Ziegler 
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wegungen ausgeführt. Der Schwanz war voll gespreizt. Dieser Vogel war gegenüber dem 
neuen Q aggressiv, zugleich aber unsicher und gehemmt. Der Angegriffene hat in der 
für ihn unbekannten Umgebung nur durch Schnabelklappen reagiert, wenn der andere 
zu nahe kam; meist wich er rechtzeitig aus. Einige Tage später hatten sich beide anein- 
ander gewöhnt und es gab keinerlei Schwierigkeiten mehr. 


Wenn andere Volierenbewohner verschiedener Arten sich näherten, wehrten sie sich 
stets nur durch Schnabelklappen. 


Eine defensive Abwehr besonderer Art habe ich bei S. carolinensis im Freiland nur ein- 
mal gesehen, und zwar bei einem völlig überraschenden Angriff durch Sitta pusilla 
in nächster Nähe von dessen Bruthöhle. Dabei hat der Weißbrustkleiber blitzschnell 
die Flügel gespreizt, wenn er gerammt wurde; er hielt die Flügel mehr nach oben als 
seitlich. 


Das Ablenkungsverhalten zur Abwehr von Hörnchen auf dem Brutbaum ist bei S. caro- 
linensis erstmals von Stoner (1943) beschrieben worden. Dabei hängen die Kleiber mit 
ausgebreiteten Flügeln und gespreiztem Schwanz nach unten oder sitzen auf einem Ast 
und führen pendelnde Bewegungen aus. Später haben sich Blume (1967, 1971) bei S. 
europaea sowie Kilham (1968) und Long (1982 a und b) mit dieser auffälligen Verhal- 
tensweise befaßt. Long macht dabei besonders auf den auffallenden schwarzweißen 
Fleck auf der Unterseite der Flügel aufmerksam, der dabei besonders zur Geltung 
kommt. Long’s Vermutung, daß der weiße Teil dieses Flecks als Ei-Mimikry betrach- 
tet werden könn, halte ich für abwegig; dagegen finde ich, daß der schwarze Fleck 
ein auffallendes Merkmal ist, was auch Long als mögliche Augen-Mimikry zur Diskus- 
sion stellt. Kilham weist auf die gesträubten Auricular-Federn hin, die, von hinten gese- 
hen, große Augen vortäuschen könnten. 


Daß die Verhaltensweise Hörnchen unsicher macht und zum Rückzug veranlaßt, wurde 
mehrfach beobachtet. 


Ein Abwehrverhalten, das weitgehend dem Ablenkungsverhalten glich, zeigte eines mei- 
ner jungen handaufgezogenen Weibchen am 23. 11. 1957. Es saß in einem Metallkäfig, 
als das frei fliegende junge S. canadensis-O außen am Gitter landete. Als es sich nach 
kurzen Drohbewegungen des Weißbrustkleibers nicht entfernte, ließ sich dieser nach 
unten hängen, breitete die Flügel weit aus und spreizte den Schwanz, machte Pendelbe- 
wegungen mit nach unten gebogenem Hals und klappte dazu immer wieder mit dem 
Schnabel. Hier hat der Vogel also das schon beschriebene Ablenkverhalten gezeigt, 
wenn auch nicht in typischer Situation. Die Dauer der Belästigung hat bei diesem Vogel 
offenbar das Verhalten ausgelöst, das sonst nur der Ablenkung eines Nestfeindes vorbe- 
halten ist. Mindestens von Hand aufgezogene Jungvögel zeigen manchmal Verhaltens- 
weisen in vollem Ablauf, ohne daß eine adäquate Reizsituation vorliegt. 


Nahrungsverhalten 


Tierische Nahrung: McAtee (1926, in Bent 1948) hat die Ernährung im Früh- 
jahr und Sommer untersucht. Danach wird in erster Linie tierische Nahrung aufgenom- 
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men, und oft ist der Magen voll gefüllt damit. Es handelt sich dabei um Käfer, Spinnen, 
Raupen, Wanzen und Ameisen sowie andere kleine Hymenopteren, außerdem wurden 
Fliegen, Heuschrecken, Motten und Tausendfüßler aufgenommen. 


Von meinen in Gefangenschaft gehaltenen Kleibern dieser Art wurden Seidenraupen 
relativ gerne verzehrt, im Gegensatz zu anderen Kleiberarten. Sie bearbeiteten diese 
nicht nur durch Einstecken in Spalten, sondern indem sie sie zunächst weichklopften 
und dann so lange auf die Unterlage schlugen, bis der Darminhalt herausgetreten war. 
Erst dann wurden die Raupen verschluckt. Andere lebende Insekten, z. B. Käfer oder 
auch Mehlwürmer, wurden in üblicher Weise in Spalten gesteckt und dann mit dem 
Schnabel zerlegt. 


Abb. 39: Handaufgezogener 
Weißbrustkleiber mit einer 
Seidenraupe. 


Pflanzliche Nahrung und Sammeln: Pflanzliche Nahrung wird vom 
Herbst an verzehrt, und auch dieser Kleiber sammelt im Herbst Sämereien verschieden- 
ster Art in seinem Revier. Nach McAtee werden vor allem Bucheckern, Eicheln, selbst 
Maiskörner von den Kolben und Sonnenblumenkerne gesammelt. Während der Winter- 
monate besteht nach diesem Gewährsmann fast die ganze Nahrung aus Sämereien. 
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Uber die Sammelfrequenz liegen offenbar keine Beobachtungen vor, doch 
berichtet Stevens (in Bent 1948) von verabreichten Samen, “which they cache with great 
industry”. 


Die Weißbrustkleiber, die in meinen Volieren lebten, ließen allerdings nur eine geringe 
Intensität beim Sammeln erkennen, vor allem im Vergleich zu anderen Arten wie z.B. 
S. europaea, canadensis und whiteheadi. 


Bedecken von verstecktem Futter: Kilham (1974) beobachtete, daß 
auch S. carolinensis versteckte Samen, ähnlich wie S. europaea, nicht regelmäßig 
bedecken, daß sie dies aber tun, wenn die Möglichkeit dazu besteht. Er stellte fest, daß 
in 18 Fällen das Bedeckmaterial — Rinde oder Flechten — unmittelbar am Ort des Ver- 
steckens, ohne daß der Vogel sich fortbewegte, weggenommen wurde; in drei Fällen 
holte der Vogel das Material aus 10—12 cm Entfernung herbei, und in zwei Fällen flog 
S. carolinensis sogar auf einen benachbarten Baum und holte von dort ein Rindenstück 
zum Bedecken herbei. 


Brutverhalten 


Auch Sitta carolinensis kann mehrere Brutperioden in derselben Höhle brüten, sofern 
nicht in der Zwischenzeit Hörnchen diese besetzt haben. 


Bei den Bruthöhlen, die dieser Kleiber auswählt, handelt es sich in erster Linie um 
Spechthöhlen, aber auch um Fäulnishöhlen. Bei der von mir 1957 beobachteten Brut- 
höhle wie auch einer solchen, die ich 1985 im Raum Flagstaff fand, hat es sich um Fäul- 
nishöhlen gehandelt, die an Stellen entstanden waren, wo vor langer Zeit Äste abgebro- 
chen sind. 


Außerdem gibt es eine Reihe von Mitteilungen über Bruten in künstlichen Nisthöhlen 
für Vogel oder Hörnchen. Offenkundig sind die Bruthöhlen von S. carolinensis im 
Inneren relativ geräumig. Burleigh (1931) gibt für die Tiefe der Höhle 6—8 inches an 
(15—20 cm), vom Eingang aus 6 inches (15 cm). 


Auswahl der Bruthöhle: Mir sind keine Beobachtungen über die Auswahl 
der Bruthöhle bekannt geworden, vor allem das „Zeigen” durch das © und auch über 
die Größe des Innenraums und die Weite des Fluglochs. 


Zimmern die Weißbrustkleiber selbst? Auf diese Frage gibt Bent 
(1948) zwei Hinweise, in denen einmal nach Forbush (1929) manchmal Höhlen durch 
die Kleiber der Unterart S. c. carolinensis ausgehackt würden; die andere Angabe nach 
Oberholser (1938) betrifft die Unterart S. c. cookei. 


Selbst wenn es sich bei diesen beiden Beobachtungen nicht um den Bau kompletter 
Höhlen gehandelt hätte, kann man daraus doch vermuten, daß auch diese Kleiber im 
Inneren morscher Höhlen vor dem Beginn des Nestbaus arbeiten und Holzteile, viel- 
leicht auch altes Nistmaterial entfernen, wie dies bei anderen Kleiberarten die Regel ist. 


Nestbau, Nestzusammensetzung: Über das Nestbauverhalten und die 
Bestandteile des Nests gibt es wohl nur die in Bent (1948) mitgeteilten Angaben: Bur- 
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leigh (1931) teilt dort mit, daß das Nest aus verflochtenen Auflagen von weichen Rin- 
denfetzen und die Nestauskleidung aus Wolle von Kaninchen und anderen Tieren sowie 
einigen Federn besteht. Eine exakte Beschreibung des Nestaufbaus gibt dort auch Har- 
ris (1927). Danach wurden zuerst Rindenstreifen eingetragen, die oft länger waren als 
die Kleiber selbst. Mit der Rinde wurde der Boden der künstlichen Nisthöhle in einer 
Höhe von mehr als einem Zentimeter bedeckt. Daraufhin wurden kleine Klumpen von 
trockener Erde und Schlamm eingetragen und dünn über der Rinde aufgetragen. 
Anschließend wurde das Nest in einer Ecke der Höhle aus kleinen Zweigen, Gras und 
Wurzeln aufgebaut; zuletzt wurde Kaninchenwolle gesammelt, die das gesamte Nest 
bedeckte. Von der Unterart S. c. nelsoni berichtet Peabody (1906 ebendort), daß noch 
während der Bebrütungszeit Nestmaterial gebracht wird. Auch dieses Verhalten finden 
wir bei S. europaea ebenso wie bei den meisten, wenn nicht allen europäischen Meisen- 
arten. 


Schnabelwischen in der Nestbauperiode: In der Zeit, in der das 
Brutpaar mit dem Nestbau beginnt, zeigen beide Altvögel ein Verhalten, das zunächst 
von Allen (1942, in Bent 1948) beschrieben worden ist: “They spent much of the time 
in wiping the bill from side to side — that is, the right side and left side of the bill alter- 
nately in rapid succession over and over for a considerable period of time in each bout. 
It was like the swinging of a pendulum in its regularity.” Dieses Verhalten erschien 
Allen rätselhaft, da es sich bei der Ausdauer nicht um das Reinigen des Schnabels 
handeln konnte. 


1957 habe ich dieses Verhalten bei einem Brutpaar in South Lincoln/Massachusetts 
beobachtet und dabei festgestellt, daß Allen einen wichtigen Teil dieses Vorgangs über- 
sehen hat. Es hat sich dabei nicht nur um eine Bewegung des Schnabels gehandelt, son- 
dern um das Verreiben von Insekten auf der Rinde in der Nähe der Bruthöhle — s. 
Löhrl 1964 (S. 167) und 1967 (S. 102). Später hat dann Kilham (1968) diesem Verhalten 
eine eigene Arbeit gewidmet. Ich notierte damals, daß diese Tätigkeit 4,5, 7,5 und — 
von beiden Paarpartnern — sogar 10,5 Minuten lang ohne Unterbrechung fortgeführt 
wurde, und zwar sowohl im Inneren der Bruthöhle unmittelbar am Flugloch wie auch 
auf der Außenseite im Umkreis von mindestens einem Meter. Ich hatte den Eindruck, 
daß es sich dabei darum handelt, durch Insektenduft andere Tiere von der Umgebung 
des Fluglochs abzuschrecken, also das Flugloch zu „verwittern”. 


Daß Insektenduft eine Schutzwirkung für die Brut haben kann, hat Ludescher (1979) 
an der Bruthöhle von Parus lugubris, einer Meise des Mittelmeergebiets, festgestellt und 
beschrieben. Als er eine Bruthöhle, in der sich Junge befanden, zu öffnen begann, lie- 
fen sofort an dem beschädigten Teil des Eingangs Ameisen ins Innere und stürzten sich 
auf die jungen Meisen, worauf Ludescher nur in großer Eile die Öffnung vergrößern 
konnte, um die Jungvögel zu retten. Vorher waren die Ameisen nicht in die Höhle einge- 
drungen. Ludescher versuchte dann möglichst viele Ameisen durch Abwischen mit der 
Hand vom Höhleneingang abzuwehren, was zur Folge hatte, daß sie nicht mehr in die 
Höhle einzudringen versuchten, da das Flugloch nunmehr durch den Duft verletzter 
und zerquetschter Ameisen geschützt war. Schon bei einem früheren Besuch von 
Nestern der Trauermeise hatte Ludescher notiert, daß eine solche, deren Nest fertig 


148 


gebaut war, jedoch noch keine Eier enthielt, im Flugloch der Nisthöhle saß und von 
dort aus Insekten erhaschte und dann entlang dem Fluglochrand bogenförmige Wisch- 
bewegungen ausführte. Ludescher vermutet, daß dabei Alarmstoffe entstanden, die die 
Bruthöhle vor den Ameisen, nämlich der baumbewohnenden Art Liometopum micro- 
cephalum, schützte. 


Als mögliche Feinde, die der’ ‘Geruch abhalten könnte, nennt Kilham vor allem das 
Rothörnchen, und er glaubt, das “bill-sweeping have survival value in deterring tree 
squirrels by means of disrupting olfactory signals.” 


Bei dieser Interpretation hat Kilham wohl angenommen, dieses Verhalten habe sich in 
Amerika entwickelt. Das ist jedoch unwahrscheinlich, da Sitta leucopsis im Hindu- 
kusch dasselbe Schnabelwischen an seiner Bruthöhle durchgeführt hat (s. S. 135). 
Das mir gut bekannte Verhalten ließ keinen Zweifel daran, daß es sich um denselben 
Vorgang handelte. Sollte sich dieses Verhalten tatsächlich in Asien entwickelt haben, so 
kämen im Brutgebiet von S. /eucopsis als mögliche abzuschreckende Nestfeinde vor 
allem zwei Arten von Flughörnchen in Frage (Niethammer 1967). Ob Schlangen, die 
Kilham für Amerika nicht in Betracht zieht, Nestfeinde sein können, ist für das Verbrei- 
tungsgebiet von S. /eucopsis unbekannt, jedoch unwahrscheinlich, denn S. /eucopsis 
brütet in schneereichen Hochlagen mit Kontinentalklima. 


In Mitteleuropa kommen auch Insekten als Nestkonkurrenten in Frage. Alljährlich wer- 
den Bruten von Höhlenbrütern vernichtet: Wespenarten (Vespidae: Vespa) besetzen die 
Nisthöhlen und mehrere Arten von Hummeln (Apidae: Bombus) zwingen vor allem 
Meisen, aber auch Kleiber oft noch nach dem Beginn der Eiablage zur Aufgabe der 
Bruthöhle. 


Es wird also sehr schwierig sein, exakt festzustellen, was die ursprüngliche biologische 
Bedeutung dieser Verhaltensweise war. Die Vermutung von Rand (1972), es handle sich 
um “nonfunctional evolutionary relicts”, ist nicht überzeugend. Das Schnabelwischen 
von S. carolinensis ist mit einem hohen Energieaufwand verbunden und wäre ohne 
Zweifel verlorengegangen, wenn es nicht in irgendeiner Form von Nutzen für die Art 
wäre. 


Über das Fortpflanzungsverhalten dieses Kleibers hat Kilham (1972) berichtet, so daß 
ich mich auf einige Punkte beschränken kann; im wesentlichen kann ich seine Ausfüh- 
rungen bestätigen. Dies gilt auch für den Vergleich, den er wiederholt mit S. europaea 
gezogen hat. 


Kilham (1968) berichtet, daß in zwei Fällen die brütenden Weibchen nach dem Öffnen 
der Bruthöhle auf den Eiern oder Jungen sitzenblieben, ohne abzufliegen. Er nennt dies 
“a sort of lethargy”. Diese Reaktion auf Störungen gilt auch für S. ewropaea- 9, die in 
sehr vielen Fällen auf dem Nest sitzenbleiben, wenn man die Höhle öffnet, jedoch nach 
Erschütterung der noch geschlossenen Höhle wegfliegen. 


Kopulation: Das Verhalten vor und während der Copula ist bei allen bisher unter- 
suchten Kleibern sehr ähnlich. Kilham (1972) spricht sehr treffend von “precopulatory 
dance”. Soweit es sich um die Schilderung Kilham‘s handelt, finde ich nur einen gerin- 
gen Unterschied zu S. europaea; dort ist der Schwanz nicht aufgerichtet und das Männ- 
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chen pendelt, wie auch das Weibchen, hin und her, wobei es sich stets vor das Weibchen 
setzt (Abb. 6 und 7). Bei den S. carolinensis scheint die Reihenfolge und der Ablauf 
etwas weniger starr zu sein, obwohl Kilham auch hier das Verhalten “most bizarr” 
nennt. 


Verhalten während der Bebrütungszeit: Das Verhalten während der 
Brütezeit habe ich am 29. 4. 1957 über 9 Stunden lang, in unmittelbarer Nestnähe 
sitzend, beobachtet. Das Brutpaar war von Dr. W. H. Drury farbig gekennzeichnet 
worden. 


Wegen des zweifellos bemerkenswerten Ablaufs der Vorgänge beschreibe ich diese hier 
ausführlicher als normalerweise. 


Während das Weibchen brütete und periodisch vom Männchen gefüttert wurde, 
erschien um 9.07 h ein unberingtes o in der Nähe der Bruthöhle, näherte sich ihr und 
machte dabei Pendelbewegungen (es hat möglicherweise auch die entsprechenden Laut- 
äußerungen gebracht, die von mir aber nicht zu hören waren). 


9.35 h wurde das Q am Flugloch von seinem © gefüttert. Das © meldete sich stets mit Rufen an. 

9.36 h erschien das © wieder, das @ nahm das Futter nicht ab. Das © steckte das Futter hinter die Rinde; 
es handelte sich offenkundig um ein Stück einer Hühnereischale. 

9.41 h erschien wieder das unberingte ©, es wurde von dem beringten © erkannt und vertrieben. Anschlie- 
fend sang der Reviereigentümer 5 Minuten lang erregt, etwa 50 m entfernt, wohl an der Reviergrenze. 
Darauf folgten 4 Fütterungen des 9 durch das ©’; nach der letzten folgte das 9 um 

10.36 h seinem © zu einer Brutpause. Es war allerdings erst nach dreimaliger Aufforderung durch das © am 
Flugloch erschienen. 

10.45 h kam das @ zurück. Bevor es einschlüpfte, suchte es die Umgebung des Fluglochs ab, möglicherweise 
nach verstecktem Futter. 

10.46 h fütterte das © das 9 erneut. 

10.57 h erschien das © mit einem schwarzen Fluginsekt und wischte damit 3,5 Minuten lang in der Umgebung 
des Fluglochs. 

11.04 h verfütterte das © eine braune Raupe an das 9. 

11.12 h eine große Beute, worauf das 9 zu deren Bearbeitung die Bruthöhle verließ bis 

11.18 h.Dann kehrte es wieder in die Bruthöhle zurück. 

11.34 h erfolgte eine weitere Fütterung, und das 9 folgte daraufhin dem ©, 

11.40 h kam es in die Höhle zurück. Es wurde auf dem Brutbaum mehrfach vom © gefüttert. Weitere Fütte- 
rungen erfolgten um 

17712259123221,,12°47.h, 12:55h: 

Danach folgte das 9 dem © zur Brutpause und kehrte 

13.02 h in die Höhle zurück. 

13.23 h versuchte das o wieder zu füttern und verschwand, da das © nicht reagierte, siebenmal auf benach- 
barte Bäume, und erst beim 8. Angebot nahm das © das Futter ab. 

13.36 h erschien das © erneut, bot dem 9 Nahrung an, und nachdem dieses nicht erschien, benützte das © 
die Beute zum Schnabelwischen. Dieses dauerte 10,5 Minuten und beschränkte sich auf das Flugloch 
und dessen nähere Umgebung. 

14.35 h versuchte das © erneut, Futter — offenkundig eine Käferlarve — zu überbringen; es versuchte 9mal, 
das Q zu locken, und verzehrte schließlich die Beute selbst. 

14.55 h brachte das o ein langflügeliges Insekt, welches das 9 wieder nicht abnahm, so daß es das © selbst 
verzehrte. 

15.12 h folgte dann endlich eine Fütterung. Anschließend nahm das © ein Sonnenbad auf dem Baum. 

15.25 h kam das fremde © erneut. Es wurde nicht abgewehrt, blickte in die Bruthöhle, schliipfte ein und holte 
Nistmaterial heraus, das es zwischen die Rinde in der Nähe steckte. Anschließend ging es erneut in die 
Höhle. Ich hörte von dort deutliches Schnabelklappen, wie ich es später bei dieser Art von den in der 
Voliere gehaltenen Vögeln wiederholt hören konnte. Das fremde © kam dann mit einem Büschel von 
Haaren aus der Höhle und steckte dieses wieder hinter die Rinde. 

Nun kam das beringte © zurück, erblickte das Büschel und nahm es in den Schnabel. Es versuchte 
nun, das Büschel wieder durch Reibebewegungen zu entfernen, doch klebte dieses offenkundig an 
seinem Schnabel. 
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In dieser Situation erblickte es plötzlich den fremden Rivalen, ging in Drohstellung mit hangendem Flü- 
gel und gefächertem Schwanz, aber ohne Sträuben des Kleingefieders, mit dem Büschel im Schnabel 
auf den Fremden los, der dann floh. 
Anschließend hörte ich in einiger Entfernung wiederholt heftigen Gesang eines ©. Erst um 
17.03 h erschien das o’ wieder mit Futter; das Q folgte ihm nach, es kam um 
17.13 h wieder in die Höhle zurück. 
Dieses Weibchen hatte — was ich noch nie bei irgendeinem brütenden Vogel erlebt habe 
— 4 Stunden und | Minute lang die Bruthöhle nicht verlassen. Vielleicht zum Schutz 


ihres Geleges gegenüber dem fremden 0’? 


Dieses Q hatte innerhalb von 558 Minuten lediglich 48 Minuten Pause gemacht. Wah- 
rend der gesamten Zeit wurde es 17mal vom © gefüttert, doch war die Zahl der Futter- 
angebote durch das © wesentlich größer. 


„Besuche” von © an der Bruthöhle des benachbarten Reviers kommen auch bei S. 
europaea vor. Ich nannte diese Flüge dorthin „Provokationsflüge”. 


Verhalten während der Jungenaufzucht: Wesentlich normaler war 
der Verlauf einer vierstündigen Beobachtung während der Jungenaufzucht desselben 
Brutpaares: Die Jungen waren 5—6 Tage alt. Beobachtet wurde von 8.40—12.40 h. In 
dieser Zeit brachte das o& 36mal Futter. Meist fütterte es die Jungen selbst; dreimal 
übergab es die Nahrung dem 9 am Flugloch. Vielfach kündigte es seine Ankunft mit 
einer Gesangsstrophe an. Das 9 fütterte die Jungen 17mal; 9mal blieb es anschließend 
zum Hudern in der Höhle. 


Die Huderzeiten schwankten von 2—26 Minuten. Insgesamt betrugen die Huderzeiten 
78 von 240 Minuten, so daß 30,7 % der Zeit, etwa ein Drittel, auf das Hudern der Jun- 
gen entfiel. Die Huderzeiten waren relativ gleichmäßig verteilt, auf eine Stunde entfie- 
len im Mittel 19,5 Minuten, also wiederum ein Drittel. 


Kot wurde nur Smal ausgetragen. In einem Fall hat das 9 den Kot außerhalb der Brut- 
höhle verschluckt. Es ist wahrscheinlich, daß ein Teil des Kots schon im Inneren der 
Höhle verschluckt wurde, wie das bei vielen Singvögeln in den ersten Lebenstagen der 
Jungen üblich ist. 


Eine weitere Beobachtung an dieser Brut konnte ich am 12. 5. während 65 Minuten 
machen. Es war ein regnerischer und kühler Tag. Zwischen 11.35 und 12.40 h wurden 
die nun 9—10 Tage alten Jungen 4mal vom © und dreimal vom Q gefüttert. 


Das © huderte in dieser Zeit zweimal, und zwar 5 und 14 Minuten lang. Dies ergibt 
wiederum einen Anteil von 34 %. Bei S. europaea werden die Jungen bis zu 15 Tage 
gehudert; dies dürfte wohl für die meisten Kleiberarten gelten. 


Volieren-Beobachtungen 


Jungvögelnach dem Ausfliegen: Ein auffallender Unterschied zwischen 
verschiedenen Kleiberarten besteht im Verhalten der Jungvögel nach dem Ausfliegen. 
Während sich die Jungen von S. europaea zerstreuen und auf verschiedenen Plätzen sit- 
zen, wobei sie sich bei zu starker Annäherung schon androhen können, sitzen die Jun- 
gen von S. whiteheadi, krueperi, canadensis, aber auch castanea und carolinensis stets 
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dicht beisammen, und wenn sie nach einem Ortswechsel auf einem anderen Baum lan- 
den, suchen sie sich erneut auf. 


Dieses Bestreben blieb bei S. carolinensis auffallend lange erhalten. Erst vom 5. Tag ab 
trennten sie sich gelegentlich. 


Als ich einen der drei Jungvögel in einem benachbarten Raum unterbrachte, ließ er, 
obwohl er vorher sattgefüttert worden war, fortgesetzt und erregt den Standortlaut 
hören und stellte damit eine Rufverbindung mit den Geschwistern her. Dies zeigt, daß 
es sich bei diesem Ruf nicht nur um einen Bettellaut handelt, sondern daß damit der 
Zusammenschluß der Vögel gewährleistet wird. 


Nach dem Zurückbringen schloß er sich den anderen sofort an. Am 11. Tag nach dem 
Ausfliegen saßen sie tagsüber auf Abstand, und eine Woche später, als ich wiederum 
einen Vogel abgetrennt hatte, verhielt sich dieser bei Tag durchaus normal, jedoch am 
Abend erfolgte wieder eine heftige Rufverbindung der Jungvögel. 


Freiland-Beobachtung dazu: Als ich am 15. 4. 1985 in Florida eine Familie dieses Klei- 
bers beobachtete, wobei die Jungvögel gelegentlich selbst Nahrung suchten, aber auch 
noch von den Eltern gefüttert wurden, setzten sich wiederholt zwei Junge auf Körper- 
kontakt, dabei einmal in verschiedener Richtung. Am 17. 4. war diese Kleiberfamilie 
noch beisammen, die Jungen suchten jetzt größtenteils selbst ihre Nahrung, wurden 
aber manchmal doch noch von den Altvögeln gefüttert. 


Übernachten 


Auch dieser Kleiber übernachtet im Winter, wenn irgend möglich, in Höhlen. Nach Kil- 
ham (1971) gibt es öfters Konkurrenz um die Höhlen mit dem Dunenspecht, Picoides 
(= Dendrocopos) pubescens, der vielfach der Hersteller der betreffenden Schlafhöhlen 
ist. Schlafhöhlen sind öfters die späteren Bruthöhlen. 


Von großem Interesse ist die Beobachtung Kilham’s, daß Weißbrustkleiber wiederholt 
dabei beobachtet wurden, wie sie beim Verlassen der Höhle am frühen Morgen Kot mit 
herausbrachten und diesen entweder auf Rinde ablegten oder, in einem Fall, fliegend 
abwarfen. Bei S. europaea bleibt der Kot in der Höhle liegen. An den großen Kot- 
brocken kann man erkennen, in welchen Nisthöhlen Kleiber übernachten. Auch der 
Weißbrustkleiber übernachtet mit wenigen Ausnahmen einzeln in der Höhle. 


Harvey (1902, in Bent 1948) teilt mit, er habe an einem Winterabend 29 S. carolinensis 
aculeata einzeln an einer Bruthöhle ankommen und darin verschwinden sehen. Da 
Derartiges bei dieser Art sonst nirgends berichtet wird, liegt der Verdacht nahe, daß es 
sich um eine Verwechslung mit S. pygmaea gehandelt haben könnte. 


Komfortverhalten 


Wasserbad: Slessers (1970), der den Weißbrustkleiber beim Baden auf dem Boden 
vermißte, hat vermutet, die kurzen Beine der Kleiber seien für entsprechende Bewegun- 
gen auf dem Boden nicht geeignet. Das Fehlen einer entsprechenden Beobachtung halte 
ich für zufällig. Alle Kleiber- wie auch Meisenarten bevorzugen das Baden auf Blättern 
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nach dem Regen und ziehen auch in der Voliere ein solches Regenbad vor. Wenn es 
jedoch lange Zeit nicht geregnet hat, baden sie auch in Gefäßen auf dem Boden. Dabei 
fällt auf, daß sie sich dort durch geringste Störungen vertreiben lassen, selbst wenn 
diese auf Vogelarten zurückgehen, über die die Kleiber normalerweise dominieren. Die 
geringe Beliebtheit des Badens auf dem Boden geht wohl auf die mangelnde Sicherheit 
dabei zurück, da das nasse Gefieder das Auffliegen erschwert. 


Lautäußerungen 


Die Lautäußerungen des Weißbrustkleibers hat Ritchison (1983) ausführlich beschrie- 
ben und in Sonagrammen dargestellt. 


Auch bei S. carolinensis wurde beobachtet (Tyler 1916), daß er in jedem Monat des 
Jahres singen kann. Selbst an sehr kalten Januartagen singen diese Kleiber am frühen 
Morgen. Es besteht hier also kein Unterschied zu dem europäischen Kleiber. In den 
Sommermonaten dürfte es sich, wie auch bei S. europaea, um die ersten Strophen von 
Jungvögeln handeln, während die Altvögel in der Mauser sind. 


Ein grundlegender Unterschied zwischen S. europaea und S. carolinensis besteht in der 
Haltung beim Gesang. Während S. europaea mit hocherhobenem Kopf singt und dabei 
die helle Kehlregion dem Weibchen bzw. dem Rivalen zuwendet, „zeigt” S. carolinensis 
seine schwarze Kappe beim Gesang, und, wie Kilham (1972) dargestellt hat, dabei sträu- 
ben sich die Federn des Oberkopfs bei ausgestrecktem Hals (Abb. 40). Möglicherweise 
besteht auch ein Unterschied in der Gesangsfrequenz und vor allem den artspezifischen 
Verhältnissen. Sitta europaea singt mit besonders hoher Frequenz in der Zeit, in der sein 
Weibchen die Mauer an der Nisthöhle aufbaut, eine Tätigkeit, die bei S. carolinensis 
fehlt. Das Männchen sitzt dann gegenüber, und dadurch ist es in dieser Zeit, meist Ende 


a N Sa SR 
Abb. 40: Verschiedene Stellungen beim Gesang. Links: Sitta europaea. Rechts: S. carolinensis. 
C. Ziegler 
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Marz oder Anfang April, leicht, die Bruthohle zu finden, wenn man nur den Standort 
des singenden Männchens aufsucht. 


Das Männchen von S. carolinensis ist in dieser Zeit intensiv mit dem Schnabelwischen 
beschäftigt, während sich das Männchen von S. europaea nicht an der Mauerarbeit 
beteiligt. 


Die Gesangsstrophen beider Arten sind völlig verschieden. Die meisten Strophen von 
S. europaea (mit Ausnahme der Trillerstrophe) können durch Pfeifen so gut imitiert 
werden, daß die Vögel darauf meist sofort reagieren. Bei S. carolinensis ist eine ,,Imita- 
tion” nur dank des Tonbands möglich. 
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Abb. 41: Rufe und Gesang von Sitta carolinensis: 


a Standortlaut ausgeflogener Jungvögel. 

b Rufe adulter Vögel. 

c Stimmfühlungsruf. 

d, e, f Verschiedene Gesangsstrophen. 

g „Ärgerlaut” (bei Belästigung durch einen Bluebird). 


Anmerkung: Die im Spektrogramm dargestellten Laute (mit Ausnahme von a) und Gesänge wur- 
den 1985 in Nord-Florida und in PEPPERWOOD RANCH NATURAL PRESERVE der Califor- 
nia Academy of Sciences bei Santa Rosa aufgenommen. 
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FELSENKLEIBER, Sitta neumayer 


Einleitung 


Ich habe diesen Felsenkleiber in Begleitung meiner Frau und von Frau Dr. H.-M. Zippe- 
lius vom 15. 4.—2. 5. 1958 in Jugoslawien kennengelernt und beobachtet. Weitere, zum 
Teil kiirzere Besuche im Brutgebiet erfolgten 1959, 1963, 1965, 1966, 1967 und 1984 in 
verschiedenen Jahreszeiten. 


1958 hatten wir einige frische Eier mitgenommen und von einem Hausrotschwanz, 
Phoenicurus ochruros, im Favoritepark in Ludwigsburg ausbrüten lassen. Ein männ- 
licher Jungvogel wurde erfolgreich aufgezogen und jahrelang im Zimmer und in der 
Voliere gehalten. 


Vorkommen und Habitat 


Der Felsenkleiber briitet in SO-Europa (Jugoslawien, Griechenland), in Kleinasien, 
Syrien bis N-Israel, Irak, N- und SO-Iran. 


Er bewohnt Felsgebiete der verschiedensten Struktur und Ausdehnung. Die Siedlungs- 
dichte nimmt in siidlicheren Gebieten zu; in Griechenland briitet der Felsenkleiber auch 
im Inneren von Ruinen, und die Felsen haben teilweise nur noch den Charakter einer 
möglichen Niststelle. 


Die Felsenkleiber sind Außenseiter unter den Kleibern. Der Unterschied zu den auf 
Bäumen lebenden Arten liegt nicht etwa nur darin, daß sie Felsen bewohnen; die Ver- 
schiedenheit betrifft vielmehr ganz unterschiedliche Lebensbereiche. Im übrigen meiden 
diese Kleiber Bäume und Büsche keineswegs; allerdings geht es dabei weniger um die 
Nahrungssuche als um die Aussicht. Selbst auf dünne Zweige setzen sie sich, wenn diese 
einen Überblick ermöglichen. 


Bewegungsweisen 


Freilandbeobachtungen: Man kann nur mit Vorbehalt sagen, daß der Fel- 
senkleiber klettert. Glatte Wände meidet er. Er fliegt entweder darüber weg oder 
er hüpft von einem Felsblock zum nächsten, wobei er manchmal seine Flügel gebraucht. 


Das Hüpfen befähigt ihn, sich speziell in Geröllfeldern unter, manchmal auch über 
den Felsbrocken fortzubewegen. Bei der Nahrungssuche hüpfen die Felsenkleiber oft 
über weite Strecken, ohne aufzufliegen. Dabei können sie durch Hohlräume schlüpfen. 
Sie setzen sich gelegentlich auf höher liegende Steine, und wo Fels- oder Geröllflächen 
noch von Grasbüscheln durchsetzt sind, suchen sie oft zielsicher solche Büschel auf und 
suchen darunter ihre Beutetiere. 


Besonders auffallend ist bei den Felsenkleibern, im Gegensatz zu den meisten Baum- 
kleibern, das dauernde Flügelzucken, und bei der geringsten Unsicherheit auch 
noch das Knicksen, das wir bei keiner anderen Kleiberart, außer dem verwandten 
Klippenkleiber, S. tephronota, finden, während das Flügelzucken bei anderen Kleibern 
vorkommt, wenn sie besonders erregt sind. 
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Die Felswände dienen bei dieser Art vor allem als Nistorte und — damit zusammenhän- 
gend — herausragende Felsen oft als Singwarte. 


Die bei allen Baumkleibern bekannte Vorliebe, abwärts zu klettern, finden wir bei den 
Felsenkleibern nicht; wo es abwärts geht, fliegen sie. Das einzige, was an andere 
Kleiber erinnert, ist das gelegentliche Anhängen, wobei ein Fuß oben und der 
andere unten eingehakt wird. 


Beobachtungen an Handaufgezogenen: Handaufgezogene Vögel sind 
besonders geeignet, die andersartigen Eigenschaften der beiden Felsenkleiberarten 
deutlich zu machen. Unser Sitta neumayer-Jungvogel bewegte sich in erster Linie 
auf dem Boden, und wenn er sich unsicher fühlte, flog er an den Wänden 
hoch und hängte sich entweder an Bilderrahmen oder an Querleisten der kleinen unter- 
teilten Fenster. Die Fortbewegung nach oben konnte man dort besonders anschaulich 
kennenlernen: Wenn der Kleiber auf einer solchen Querleiste saß, wie sie bei alten 
Fenstern üblich waren, konnte er ohne sichtbare Anstrengung und nur unterstützt durch 
einen kurzen Flügelschlag 25 cm senkrecht nach oben auf die nächste Querleiste 
springen. Obwohl diese Leisten nur einen sehr kleinen Vorsprung boten, konnte der 
Kleiber dort sitzen, wobei er sich an die Fensterscheibe anlehnte. Derartiges war keiner 
der anderen Kleiberarten, die zeitweise in diesem Zimmer lebten, möglich. Seine Fähig- 


Abb. 42: Flügger Felsenkleiber, trillernd. 
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keit zu springen war groß. Normale Treppenstufen sprang dieser Vogel ohne Gebrauch 
der Flügel nach oben. 


Lautäußerungen 


Das wichtigste Kennzeichen und Unterscheidungsmerkmal ist — mindestens in der 
Brutzeit — nicht die andersartige Bewegungsweise, sondern die Stimme. 


Jede geringste Erregung äußert sich in einer sehr lauten Rufreihe. Es handelt sich dabei 
nicht um Einzelrufe, sondern um ein abfallendes Trillern, das beiden Geschlech- 
tern eigen ist, das aber manche Beobachter für eine Gesangsstrophe gehalten haben. In 
Wirklichkeit handelt es sich dabei um einen besonders durchdringenden Stimmfüh- 
lungslaut. 


Als unser handaufgezogener Vogel das Kunstnest verlassen hatte, trillerte er in völlig 
typischer Weise und zeigte damit seinen Standort und sein Nahrungsbedürfnis an. 
Diese Lautäußerung konnte nur angeboren sein, da der Vogel nie einen Artgenossen 
gehört hatte (Abb. 42). 


Diese Rufreihe ist vor allem in den Schluchten der Felsgebirge weit zu hören, und wenn 
man als Beobachter ein solches Felsental betritt, wird man dauernd begleitet von dem 
Geschrei der Brutpaare. Die Strophe endet bei großer Erregung in Einzellauten, die wie- 
derum sehr kräftig und weit hörbar sind. 


Völlig unvermutet kann man jedoch plötzlich einen Ruf hören, der gänzlich andersartig 
klingt und nicht weit hörbar ist. Es ist ein rauher, krächzender Laut, der weder bei Sitta 
europaea noch bei den amerikanischen Kleibern vorkommt. Er erinnert jedoch sofort 
an den Erregungsruf von Sitta whiteheadi, und darüber hinaus kennen wir auch einen 
solchen Laut von S. cashmirensis wie auch von S. krueperi. 


Im Gegensatz zu den bisher erwähnten Lautäußerungen haben einige Gesangsstrophen 
deutliche Ähnlichkeit mit dem Gesang von S. europaea. Die einzelnen Strophen sind 
außerordentlich variabel und vor allem laut, so daß sie mehrere 100 m weit zu hören 
sind. 


Mein handaufgezogener Kleiber, ein ©, fing vom 2. Lebensjahr an im September mit 
dem Singen an, während er im ersten Lebensjahr nur vereinzelte Gesangsstrophen 
hören ließ, die sich vor allem im Lauf des Frühjahrs entwickelten. 


In den Brutgebieten waren im September an allen geeigneten Orten Gesänge zu hören; 
auch wurden dabei heftige Revierkämpfe ausgeführt. 


Einige der Strophen des Felsenkleibers können, wie bei S. europaea, durch Pfeifen 
nachgeahmt werden, und so gelang es mir auch schon im August, als ich zunächst 
keinen Gesang hörte, die ortsansässigen Kleiber durch Imitation zum Singen zu ver- 
anlassen. 


Unser zunächst im Zimmer gehaltener Felsenkleiber konnte wegen der großen Laut- 
stärke, mit der der Gesang vorgetragen wurde, auf die Dauer nicht dort bleiben. 


Bei der Nahrungssuche lassen die Paarpartner einen Stimmfühlungsruf hören, der 
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Abb. 43: Auswahl von Lautäußerungen von Sitta neumayer, kürzere Strophen, aus zwei verschie- 

denen Brutgebieten der jugoslawischen Küstenregion (a—d, f—m); es ist nicht möglich, mit 

Sicherheit zu sagen, welche Strophen man als Gesang bezeichnen kann. 

e ist mit Sicherheit kein Gesang, denn die Jungvögel bringen diese Triller-Lautreihe, sobald sie 
ausgeflogen sind. 

n Erregungsrufe, die wir häufig bei Rivalenkämpfen hörten, die wie „schrä” klingen. 
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Abb. 44: Langdauernde Gesangsstrophen von Sitta neumayer. Typisch fiir die besonders langen 
Strophen, die bis zu 8 Sekunden anhalten, ist das Sinken der Tonhöhe und die Vergrößerung der 
Abstände der Einzellaute. 


allerdings — entsprechend seiner Bedeutung — nicht laut ist, sondern nur in nächster 
Nähe gehört werden kann. Dieser Ruf besitzt keinerlei Ähnlichkeit mit dem entspre- 
chenden Ruf unseres europäischen Kleibers wie auch dem der amerikanischen Kleiber- 
arten; dagegen findet man einen ähnlichen Stimmfühlungsruf bei den asiatischen 
Kleibern S. castanea und S. frontalis. 
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Abb. 45: Auswahl von Lautäußerungen eines Jungvogels von Sitta neumayer, der niemals Artge- 
nossen gehort hat: 


a Trillerstrophe als Standortlaut des Jungvogels, 27 Tage alt. 
b Standortlaut, mit Krachzen beendet. 

c+d Jugendgesang, 3 Wochen nach dem Ausfliegen. 

e—k Auswahl von Lautäußerungen. 

l Rufe beim Anblick eines Steinkauzes, Athene noctua. 


Feindverhalten 


Besonders auffallend war bei unserem handaufgezogenen Felsenkleiber wie auch bei 
seinen Artgenossen im Brutgebiet in Jugoslawien die außerordentlich große Vorsicht. 
Während der Nahrungssuche ließ sich der Weg dieser Kleiber im Geröllfeld stets 
dadurch verfolgen, daß immer wieder einer der Vögel auf einem erhöhten Felsblock 
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kurz Ausschau hielt. Wenn irgend eine Gefahr droht, konnen die Kleiber bewegungslos 
sitzenbleiben, und man kann dann nur noch Köpfe sehen, die sie irgendwo hinter einem 
Stein hochrecken. 


Diese Vorsicht, die bei beiden Felsenkleiberarten erkennbar ist, geht zweifellos auf das 
Leben auf dem Boden zurück, wo sie leichter überrascht werden können, als wenn sie 
auf Bäumen einen entsprechenden Überblick hätten. 


Bei dem handaufgezogenen Kleiber fiel stets auf, wie sehr er durch neue, bisher unbe- 
kannte Objekte beunruhigt wurde. Jeden neuen Gegenstand umhüpfte er minutenlang 
von allen Seiten, und Veränderungen an der Steinpyramide, die im Käfig aufgebaut war, 
haben unseren S. neumayer lange Zeit daran gehindert, diese aufzusuchen. Unbekannte 
Besucher führten stets zu erregtem Mißtrauen, ganz im Gegensatz zu den kleinen 
Kleiberarten S$. canadensis oder whiteheadi, die fremde Personen sofort anflogen und 
kletternd untersuchten. 


Während der Felsenkleiber alle Ereignisse der Umgebung mit entsprechenden Lauten 
begleitet, erstarrte unser im Zimmer gehaltener Vogel in auffallender Weise, wenn er 
einen Greifvogel am Fenster vorbeifliegen sah, was im Favoritepark häufig der Fall war. 
Er blieb bewegungslos sitzen, und wenn er gerade mit offenem Schnabel eine Rufreihe 
hatte erschallen lassen, blieb der Schnabel offen, doch der Vogel war stumm; der 
Schnabel wurde dann ganz langsam geschlossen. Oft reichte es unserem Felsenkleiber 
auch noch, rasch in einem Versteck zu verschwinden. Dort blieb er dann bis zu 10 Minu- 
ten lang vollkommen bewegungslos sitzen. Am Ende, wenn die Gefahr längst vorüber 
war, folgte dann nicht eine normale Tätigkeit, sondern die gestaute Erregung ver- 
schaffte sich jetzt einen Ausweg: Es ertönte ein nicht endenwollendes minutenlanges 
Geschrei. Dabei konnten alle Stufen der Erregung durchlaufen werden, bis endlich die 
Rufe abklangen. 


Ein ähnliches Verhalten zeigte dieser Felsenkleiber nicht nur, wenn er einen Greifvogel 
gesehen hatte, sondern manchmal auch, wenn er eine überraschende Veränderung, vor 
allem an seinem Käfig, bemerkte. Auch in solchen Fällen folgte einem langen starren 
Schweigen dann endlich ein befreiendes Geschrei. 


Im Brutgebiet beobachtete ich gerade ein Paar, als ein Greifvogel erschien. In diesem 
Moment waren beide Vögel plötzlich verschwunden, und erst nach mehreren Minuten 
waren sie wieder sichtbar. 


Ernährungsverhalten 


Im Sommerhalbjahr ernähren sich auch die Felsenkleiber, wie wohl alle Kleiberarten, 
vor allem von tierischer Nahrung. Sie erbeuten dabei alle möglichen Insekten und 
Spinnen, jedoch entsprechend ihrer Größe auch größere Käfer und sogar Gehäuse- 
schnecken, die sie nach Kleiberart in eine Spalte klemmen und daraufhin die Schale zer- 
trümmern. 


Auch unser handaufgezogenes © nahm jederzeit kleine Gehäuseschnecken, zertriim- 
merte sie und wischte dann durch dauerndes Reiben auf der Unterlage den Schleim ab. 
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Da auch der Felsenkleiber Nahrung sammelt und versteckt, wie ich bei meinem hand- 
aufgezogenen Vogel sehen konnte, ist es möglich, daß er auch Gehäuseschnecken ver- 
steckt. 


Über die Ernährung im Winterhalbjahr fand ich bei Sarudny & Härms (1923) die Notiz: 
„im Sommer konnten wir sehr selten in den Magen der erlegten Vögel irgendwelche 
Samen finden, im Winter bilden diese einen großen Teil ihrer Nahrung.” 


An anderen Orten wurde schon festgestellt, daß diese Kleiber Überreste menschlicher 
Mahlzeiten aufpickten, und zwar schon im September. Rohäcek (1918) berichtete, daß 
diese Kleiber auch Sämereien verzehren und bei hohem Schnee in Gemeinschaft mit 
Ammern auf Düngerhaufen Nahrung suchen würden. 


An strenge Winter sind die Felsenkleiber eindeutig nicht angepaßt. Im Norden Jugosla- 
wiens brütet die Art nicht, obwohl dort genug entsprechende Felsgebiete vorhanden 
wären. Die Häufigkeit wird um so größer, je weiter man auf der Küstenstraße nach 
Süden kommt. 


Brutverhalten 


Neststandort: Es ist nicht schwierig, die Nester von Sitta neumayer zu finden, 
wenn man erste Erfahrungen gesammelt hat. Die meisten Nester sitzen in einer Vertie- 
fung der Felswand, wo sie gegen Regen geschützt sind. Alle in Jugoslawien gefundenen 
Nester befanden sich an Stellen, wo das Gestein vor nicht allzulanger Zeit abgebrochen 
war. An solchen Stellen zeigte die Wand keine oder nur ganz geringe Verwitterungser- 
scheinungen; an großen, grau verwitterten Felswänden muß man also lediglich nach den 
frischen, nur in geringer Zahl vorhandenen gelblichen oder rötlichen Abbruchstellen 
suchen. 


Bei den meisten Nestern ist das auffallende schwarze Flugloch nach außen gerichtet 
und fällt deshalb besonders auf. Peus (1954) hat besonders hervorgehoben, daß das 
Nest mit seinem an Felsen angepaßten Baumaterial sehr gut getarnt sei, daß es sich 
jedoch durch das schwarze Flugloch verrate. 


Wesentlich schwieriger ist es daher, die wenigen Nester zu finden, bei denen die Ein- 
flugröhre seitlich, d. h. parallel zur Felswand, verläuft. Geroudet (1964) hat die Nest- 
standorte und Nesttypen ausführlich beschrieben und skizziert. 


Die Bruthöhle (meist als „Nest” bezeichnet): Die Felsenkleiber nehmen, was das 
Mauern angeht, eine Sonderstellung ein. Die meisten Bruthöhlen von Sitta neumayer 
bestehen als Ganzes aus einer nur mit der Rückseite an eine Felsnische angeklebten 
Mauer. Der gesamte Hohlraum, der das eigentliche Nest aufnimmt, wird von den Klei- 
bern selbst hergestellt. Der Eingang wird röhrenförmig nach außen gebaut (Farbbild 2). 


Die Bruthöhle dieser Kleiber wird bevorzugt an einer absolut regensicheren Stelle 
errichtet. Nur in wenigen Ausnahmefällen kann eine solche vom Regen erreicht werden, 
wenn Sturm den Regen in diese Richtung treibt. 


Diese Nester haben nicht nur wegen ihrer Gestalt Interesse erregt, sondern mehrere 
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Autoren (Géroudet 1964, Kipp 1965, Peus 1954, Rohacek 1918) haben darauf hingewie- 
sen, daß die Mauer, aus der die Bruthöhle besteht, auf der Außenseite entweder mit glit- 
zernden Käferflügeln verziert sein könne oder aber mit auffallenden roten Beeren. Auch 
wurde beschrieben, daß die nächste Umgebung der Nester mit größeren Federn 
„geschmückt” sei, z. B. Handschwingen von Hühnervögeln, Tauben oder Falken. Es 
wurde von einem möglichen „Spieltrieb” gesprochen, es handle sich „um ein spieleri- 
sches Ausschmücken des Baues” (Kipp 1965). 


Gegen eine solche Auslegung spricht zunächst, daß nicht alle Nester des Felsenkleibers 
in dieser Weise auffallen. Es kann sich also nicht um eine genetisch verankerte Bau- 
handlung handeln, die biologisch zum Nestbau gehört, sonst müßten sich solche 
Erscheinungen bei allen Nestern zeigen. 


Einige Höhlen des Felsenkleibers, die ich näher untersuchte, zeigten zunächst, daß sich 
Käferteile nicht nur auf der Außenseite des Baues befinden, sondern auch im Inneren. 
Beim Zerbrechen eines Mauerstücks erscheinen an den Bruchstellen vorher nicht sicht- 
bare Insektenteile, vor allem auch Käferflügel. Diese Bestandteile können also keine 
optische Funktion haben. 


Die genauere Untersuchung der Mauer zeigt, daß überall Insekten eingemauert sind, 
die durch Zerklopfen in Einzelteile zerlegt oder einfach plattgeklopft wurden. Man 
erkennt Exkremente und Samen von Beeren, ein Zeichen, daß Beeren gleichfalls als 
Baumaterial verwendet wurden. Daß die Sekrete zerquetschter Insekten klebrig sind, ist 
jedem Autofahrer bekannt, der im Sommer die Windschutzscheibe von den vielen kle- 
brigen Bestandteilen der verunglückten Insekten reinigen muß. Adamyan (1965), der 
diese Kleiber bei der Mauerarbeit beobachtete, schreibt (Übersetzung in Bird-Banding): 
“S. neumayer smears the entire exterior of the mud nest with juices of mashed caterpil- 
lar bodies.” Mit feuchter Erde allein würde zweifellos das große schwere Nest des Fel- 
senkleibers nicht haltbar sein, und der Bau würde nicht Jahre, ja Jahrzehnte über- 
dauern. 


An einem zerbrochenen Felsenkleibernest konnte ich erkennen, daß die Nestschale aus 
verschiedenen Schichten besteht. Offenbar benützen die Kleiber ein Angebot vieler 
Insekten oder Beeren dazu, die Mauer zu verstärken, indem sie möglichst viele auf der 
Außenschicht festklopfen. Wenn solche Baustoffe in reicher Zahl entdeckt werden, ver- 
stärkt dies offenbar die Aktivität der Kleiber in ähnlicher Weise wie ein Regen nach 
einer Trockenperiode den europäischen Kleiber dazu stimuliert, die feuchte Erde zu ver- 
arbeiten. 


Daß der Anteil an Insekten in der Mauer eines Felsenkleibers groß ist, erlebte ich bei 
einem gesammelten Nest, auf dessen Oberfläche ich nach einigen Wochen ein Menge 
von Larven eines Speckkäfers entdeckte, die die organischen Bestandteile dieser Klei- 
bermauer als Nahrung verwerteten; bei diesem Nest war auch aufgefallen, daß von ihm 
deutlich ein Geruch von Bienenwachs ausging. 


Nun wurden aber auch in der Umgebung der Nester Federn, und zwar Schwung- und 
Schwanzfedern, beschrieben, vor allem von der Felsentaube, aber auch von Hühnern 
und Falken, die in Ritzen eingesteckt waren und so die Niststelle „beflaggten” (Gérou- 
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det 1964, Peus 1954). Derartige „Flaggen” kommen aber offenkundig nur selten vor, 
und Peus meint, sie seien abhängig vom Vorhandensein der Felsentauben. 


Wir haben jedoch in Jugoslawien Nester in einem Felsgebiet untersucht, wo Felsentau- 
ben regelmäßig brüteten und Haushühner bis unter die Felswand gehen konnten, ohne 
daß wir solche Federn gefunden haben. Dagegen haben wir bei mehreren Kleiberbrut- 
höhlen in Spalten, die bis zu 2 m entfernt waren, kleine Federn, Schafwollreste, Stoff- 
lappenstückchen, Bindfaden, Gewölle und auch Käfer entdeckt, die jeweils dort festge- 
keilt waren. In einzelnen Spalten war auch Erde fest eingehämmert, und einige dieser 
Objekte waren mit Harz festgeklebt, das wohl von den Kiefern der Umgebung stammte. 
Offenbar wird auch das klebrige Harz, wo es erreichbar ist, als Bindemittel verwendet. 
Solche optisch nicht auffallenden Objekte wurden von Beobachtern bisher wahrschein- 
lich übersehen. Sie sind jedoch ein wichtiger Hinweis darauf, daß bei diesem Verhalten 
nicht eine optische Wirkung erzielt werden soll. Gewölle können gewiß nicht als 
Schmuck gelten. 


Vielmehr handelt es sich bei alldem um Baumaterial für das Nest. Zweifellos waren 
diese Objekte mindestens teilweise schon Jahre alt; die Käfer zerbrachen beim Versuch, 
sie abzulösen. 


Näheres über die Verwendung solchen Materials ist beim Klippenkleiber, S. tephronota, 
ausgeführt. 


Die Verteilung der Bestandteile in der Umgebung der Bruthöhle kann nur durch Beob- 
achtung erklärt werden: Bei S. europaea habe ich gesehen, daß er, wenn er mit Bauma- 
terial zur Bruthöhle kam und mich in der Nähe stehen sah, nicht wagte, einzuschlüpfen, 
sondern das Nestmaterial — gleich, ob es sich um feuchte Erde zum Kleben oder um 
Kiefernrinde handelte — in der Umgebung zwischen Rindenspalten steckte. Dies 
geschah auch beim Himalayakleiber, als das o mit Nahrung kam, das Q aber nicht 
am Nest antraf. Es hüpfte einige Zeit mit der Beute umher und steckte sie dann ins 
Moos etwa 2 m oberhalb der Bruthöhle. 


Störungen, die einen Kleiber veranlassen, das Nest nicht aufzusuchen, können verschie- 
dener Art sein. Bei S. europaea konnte das ©, wenn es ausnahmsweise mit etwas Bau- 
material erschien, am Einwerfen des Materials in die Bruthöhle gehindert werden, wenn 
das 9, das am Nest dominiert, gerade am Flugloch arbeitete. Auch in diesem Fall 
steckte das o das Material in irgendeine Ritze in der Umgebung. Ähnliches habe ich 
auch bei S. whiteheadi und S. canadensis in Fällen beobachtet, wenn der andere Partner 
am Nesteingang beschäftigt war. Sie konnten das mitgebrachte Nistmaterial im Augen- 
blick wegen des bauenden Partners nicht verwerten und versteckten es in nächster 
Umgebung der Bruthöhle. 


Ich halte es gut für möglich, daß der Felsenkleiber in besonders günstigen Fällen, wenn 
er etwa im Nestbereich eine Rupfung findet, zunächst die großen Handschwingen und 
Steuerfedern als Baumaterial nimmt, daß aber dann am Nest eine Verwendung infolge 
ihrer Sperrigkeit nicht möglich ist und deshalb diese Federn in der Nähe eingesteckt 
werden. Es geschieht dies so mit allen Objekten, deren Verwendung zum Nestbau vorge- 
sehen war, aber aus irgendwelchen Gründen nicht bewerkstelligt werden konnte. 
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Daß die Beobachtungen von Nestern, die mit Beeren oder Insekten ,,geschmiickt” sind, 
vor allem aus Griechenland stammen, geht wohl auf die geringeren Niederschläge dort 
zurück, also dem Mangel an feuchter Erde, während im jugoslawischen Küstengebiet 
daran kein Mangel herrscht, so daß „Ersatzobjekte” weniger häufig sind. 


Zweifellos hängt die Zusammensetzung des Materials, aus dem die Mauer errichtet 
wird, von dem örtlichen Angebot ab. So erwähnen Sarudny & Härms (1923) aus dem 
Iran vor allem kleine Steinsplitter, doch heißt es dort noch: „Außer den genannten 
Steinsplittern findet man hier Ästchen, Lappen, Blättchen, Düngerstücke, Wacholder- 
harz, das Harz der wilden Kirsche, zerdrückte Insekten (Käfer und Bienen), Wollflöck- 
chen usw. ... diese Materialien dienen nur dazu, um die Haltbarkeit der einzelnen 
Lehmklümpchen zu erhöhen.” Weiter heißt es: „In äußerst seltenen Fällen wird ein grö- 
Berer oder kleinerer Teil der Nestbedeckung ausschließlich aus dem Mist der Pferde, 
Esel und des Rindviehs gebaut.” Dieses Baumaterial wird zweifellos als Ersatz für feh- 
lende feuchte Erde verwendet. 


Mehrjährige Verwendung der Nester: Die Nester des Felsenkleibers 
finden nicht nur in dem Jahr Verwendung, in dem sie erbaut wurden. Über ihren min- 
destens achtjährigen Gebrauch habe ich (Löhrl 1965) berichtet. 


1984 erinnerte ich mich in Jugoslawien an ein Nest in der Nähe der Küstenstraße und 
hörte dort auch einen Felsenkleiber singen. Ich fand das Nest und fotografierte es. Zu 
Hause angekommen, stellte ich fest, daß ich dasselbe besetzte Kleibernest schon 1965 
fotografiert hatte; es hatte völlig dieselbe Form und denselben Standort, so daß kein 
Zweifel besteht, daß es innerhalb von 19 Jahren keine Veränderungen erfahren hatte 
und möglicherweise auch regelmäßig besetzt war — obwohl natürlich gelegentliche 
Unterbrechungen nicht auszuschließen sind. 


Das Nestinnere: Das Nestinnere besteht fast ausschließlich aus Tierhaaren, die 
zu einem dichten Filz zusammengefügt sind. Dies galt auch für die Nester, die ich selbst 
‚untersucht habe, wobei ich einen Teil der Mauer mit Hilfe einer Taschenmesser-Säge 
öffnete und nachher wieder verschloß. Peus (1954), der viele Nester untersucht hat, um 
Parasiten zu sammeln, schildert den Nestinhalt folgendermaßen: „Die überwiegende 
Substanz ist immer kurzhaarige Tierwolle (z. B. von Hase, Igel aus Uhu-Rupfungen, 
Unterwolle von Fuchs usw.) zu einem dichten Filz zusammengefügt und verwoben; sie 
ist meist mit wenigen kleinen und weichen Federn, manchmal auch mit feinen Moos- 
stengelchen und gelegentlich auch mit Fäden oder Lumpenfetzen untermischt. Sehr oft 
... beschafft sich der Felsenkleiber die Tierwolle aber auf indirektem Wege, wohl weil 
dies die im wahrsten Wortsinn nächstliegende und zudem verläßlichste Quelle ist, näm- 
lich durch Zerzupfen und Zerfasern der Gewölle der den Biotop mit ihm teilenden 
Eulen (Uhu, Schleiereule, Steinkauz). Demzufolge ist das (übrigens sehr voluminöse) 
Nest eine dichte filzige Masse, die in ihrer Struktur, Konsistenz und Farbe eher an den 
Inhalt eines Staubsaugerbeutels als an ein Vogelnest erinnert, ein Eindruck, zu dem 
auch noch die Trockenheit und Staubigkeit des Materials beitragen. Die aufstiebenden 
Staubwolken machten mir die Durchmusterung des Nistmaterials auf Parasiten stets zu 
einer ausgesprochen unangenehmen Tätigkeit! 
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Rohäcek (1918), der 54 Nester untersuchte, fand stets diese Gewölleüberreste und nur 
in 7 Nestern Schafwolle und Hühnerfedern. Schafwolle wird jedoch bei vielen Nestern 
in die Mauer eingefügt, ist also auch in solchen Fällen vorhanden, wo sie nicht als 
Unterlage für die Eier verwendet wurde. Nach Rohäcek werden die Eier in der Legezeit 
mit dem Nestmaterial bedeckt. Bei Vollgelegen ist dies jedoch nicht der Fall; ich fand 
in drei Nestern bebrütete Eier stets unbedeckt. 


Über die Brutdauer und Nestlingszeit liegen Angaben von Adamyan 
(1965) vor, der die Art in der UdSSR, in Armenien, untersucht hat (Bird-Banding 32: 
295). Danach beträgt die Brutdauer 15—18 Tage wie bei Sitta europaea, dagegen dauert 
die Nestlingszeit “nearly 30 days”, also etwa so lange wie beim Mauerläufer. 


Der von mir handaufgezogene Felsenkleiber verließ sein Kunstnest, als er 24 Tage alt 
war. An diesem Tag war der Vogel jedoch nur mäßig flugfähig, und es ist wahrschein- 
lich, daß er das Nest als Einzelvogel verfrüht verlassen hat. 


Kopulation: Eine Schilderung der Kopulation finden wir schon bei Rohäcek 
(1918), der seine Beschreibung hauptsächlich unter dem Eindruck des „Urkomischen” 
niederschrieb. Nach seiner Schilderung kam die Aufforderung vom 9, das auf einem 
Felsblock saß, plötzlich die offenbar bei allen Kleiberarten ähnlichen Lautäußerungen 
„zie zie zie” hören ließ und mit den Flügeln zitternd das © erwartete. Dieses flog an 
die Seite des 9, richtete sich dann fast senkrecht auf, wurde ganz schlank, der Schnabel 
hochgehalten, und dann ging es langsam seitwärts auf das 9 zu, wobei das © noch 
pendelte und dann das @ beflog. Anschließend behielt er die steife Haltung bei und 
pendelte noch „wohl eine Minute lang nach rechts und links”, was für den Betrachter 
das Urkomische nur noch erhöhte. Der Vorgang wiederholte sich dabei mehrmals. 


Kopulationen sind bei Sitta neumayer offenbar relativ häufig, denn ich konnte im Brut- 
gebiet bei einem Paar innerhalb mehrerer Vormittagsstunden 6 verschiedene Kopulatio- 
nen beobachten. Nur beim erstenmal spielte sich die Zeremonie so ab, wie sie Rohäcek 
geschildert hat und wie sie weitgehend der Zeremonie bei S. europaea entspricht. Eine 
weitere Kopulation erfolgte völlig überraschend und ohne Vorspiel, in der Art einer Ver- 
gewaltigung des 9. Nach jeder Copula war das übliche Trillern zu hören, einmal sogar 
noch auf dem Rücken des 9. 


Auch bei den weiteren Kopulationen dieses Paares war das Ritual sehr eingeschränkt. 
Die dazugehörigen Lautäußerungen hörte ich allerdings wegen des herrschenden Win- 
des nicht. — An diesem Tag flogen beide Kleiber bei Ortsveränderungen vielfach im 
Gleitflug. 


Der handaufgezogene Felsenkleiber zeigte wiederholt die Kopulations-Zeremonie, wie 
sie schon Rohäcek geschildert hat, vor allem das steile Sich-Aufrichten, auch die 
bekannten Lautäußerungen und das Pendeln in der entsprechenden Stimmung, aber 
ohne Partner. 


Daß bei der größeren Zahl von Kopulationen der Vorgang oft stark abgekürzt wurde, 
führe ich darauf zurück, daß solche Zeremonien bei den relativ aggressiven Kleiberarten 
in erster Linie der Überwindung der Hemmungen dienen, die eine große Annäherung 
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der Partner normalerweise verhindern. Auf die Paarungseinleitung kann dann um so 
eher verzichtet werden, je weiter die Hemmung bereits abgebaut wurde. 


Balzfüttern habe ich bei diesen Vorgängen in freier Natur nie gesehen, doch fin- 
det es nach Rohacek regelmäßig statt, wenn das 9 brütet. 


Das Verhalten am Nest: Das Verhalten der S. neumayer am Nest kann sehr 
verschieden sein. Manchmal sah ich überhaupt keinen Altvogel, obwohl sie bei meiner 
Annäherung zugegen waren; ein anderes Paar verfolgte meine Annäherung mit großem 
Lärm, und die beiden Altvögel flogen, als ich in nächster Nähe ihrer Bruthöhle war, 
sogar auf das Nest, wobei das © auf dem Nest sitzend erregte Gesangsstrophen erschal- 
len ließ. 


Als ich eine leicht zugängliche Bruthöhle längere Zeit beobachtete, fiel mir plötzlich 
auf, daß das Flugloch nicht mehr schwarz erschien und kaum mehr auffiel. Die Kon- 
trolle ergab, daß im Flugloch ein graues Gewölle, aus Mäusehaaren bestehend, steckte. 
Es lag locker in der Einflugröhre und enthielt neben Mäusehaaren auch kleine, von 
außen sichtbare Knochen von Kleinsäugern. 


Am folgenden Tag steckte zweifellos dasselbe Gewölle in einer Felsspalte unterhalb des 
Nestes. 


Noch hielt ich diese Beobachtung für einen Zufall, doch einige Tage später suchte ich 
längere Zeit, zunächst vergeblich, nach einer Höhle, von deren Vorhandensein ich 
wußte. Als ich sie endlich gefunden hatte, steckte dort, wie in dem oben beschriebenen 
Fall, wiederum ein Gewölle im Flugloch. 


Nachdem sich dies zweimal an verschiedenen Orten in gleicher Weise abgespielt hat, 
halte ich es für möglich, daß es sich hier doch um ein Tarnverhalten gehandelt hat, das 
aus Anlaß einer offenkundigen Gefahr den Schutz der Kleiberhöhle verstärken kann. 


Entwicklung eines Jungvogels: Der Felsenkleiber an der jugoslawischen 
Küste nistet später als der europäische Kleiber. Unser Plan, Eier von S. neumayer mit- 
zubringen und von einheimischen Kleibern ausbrüten zu lassen, mißlang wegen dieser 
Verspätung. So mußte ich die Eier von einem Hausrotschwanz, Phoenicurus ochruros, 
ausbrüten lassen, der unmittelbar vor unserer Haustüre im Favoriteschloß sein Nest 
hatte. Doch hat dieser offenbar die schlüpfenden Jungen als artfremd erkannt und aus 
dem Nest getragen bis auf einen, den ich noch retten konnte. Diesen haben wir im Alter 
von drei Tagen in das Nest einer Kohlmeise gelegt, wo er zusammen mit den jungen 
Kohlmeisen bis zum Alter von 9 Tagen gefüttert und gehudert wurde. Den neuntägigen 
Jungvogel holten wir aus Sicherheitsgründen ins Haus und zogen ihn vollends auf. 


Von Anfang an hatte dieser Vogel nur sehr hohe Bettellaute hervorgebracht. Es gab 
nicht, wie bei S. europaea, einen Wechsel der Bettelrufe, auch nicht kurz vor dem Aus- 
fliegen. 


Bei der Aufzucht des Jungvogels in einem bedeckten Kunstnest war auffallend, daß er 
nach jeder Fütterung rasche Drehbewegungen ausführte, die aussahen, als wolle er Kot 
abgeben; jedoch kamen sie auch vor, wenn Kot bereits abgegeben war oder kein Koten 
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erfolgte. Ich vermute, daß es sich dabei um einen „Platzwechsel” gehandelt haben 
könnte, also die Freigabe eines vorderen, an der Eingangsröhre liegenden Platzes an 
einen anderen Nestjungen, wie ich das beim Mauerläufer beobachtet und beschrieben 
habe (Löhrl 1975). 


Nach dem Ausfliegen zeigte der Kleiber keinerlei Interesse, etwa an einem Baumstamm 
zu klettern oder überhaupt erhöhte Sitzgelegenheiten zu finden. Er benutzte aber den 
Baumstamm sofort, als dieser horizontal auf den Boden gelegt wurde. 


Sofort nach dem Ausfliegen zeigte dieser Jungvogel das Knicksen unddas Sich- 
Hoch-Aufrichten bei Annäherung einer Gefahr. An demselben Tag ließ er 
einen andersartigen Bettelruf, nämlich den langgezogenen Thriller, hören, der sich kaum 
von dem eines Altvogels unterschied und offenkundig als Standortlaut und Bettellaut 
zugleich dient. 


Einen Tag nach dem Ausfliegen pickte er bereits nach auffallenden Objekten, obwohl 
er noch nicht selbst fressen konnte. 


Als ein Hubschrauber vor dem Fenster sicht- und hörbar wurde, gab er Alarmlaute. Der 
Kleiber stellte den Kopf schräg und verfolgte das Flugzeug mit dem Blick. 


Vier Tage nach dem Ausfliegen brachte der Vogel zusätzlich zum Bettelruf eine Folge 
von verschiedenen Lautäußerungen, die bereits an den Gesang der Art erinnerten. 


Am 6. und 7. Tag nach dem Ausfliegen ergriff er kriechende Wachsmotten und Raupen 
und tötete sie, verzehrte sie aber noch nicht; jedoch am 8. Tag verzehrte er sie dann, 
und an diesem Tag nahm er auch erstmals einen Pinienkern auf, steckte ihn in eine 
Spalte und hämmerte Teile davon ab, die er, wie später den gesamten Rest, verzehrte. 


All dies tat der Kleiber, ohne jemals einen anderen Kleiber bei dieser Tätigkeit gesehen 
zu haben. 


Erst 10 Tage nach dem Ausfliegen begann dann sehr auffallend das Neugierverhalten, 
wobei der Vogel alle Objekte und Gegenstände untersuchte. Gleichzeitig wurde er 
jedoch sehr empfindlich gegenüber allen Veränderungen in seiner Umgebung und 
neigte zur Panik, wenn er erschrak. Er begann, alle möglichen Gegenstände umherzu- 
tragen und zu bearbeiten, z. B. Stücke von Papier, Radiergummis o. ä. Zwischen diesen 
Aktionen hörte man dauernd Teile des Jugendgesangs. 


Der Vogel saß in Ruhepausen häufig am Fenster und begleitete alles, was er draußen 
im Favoritepark sehen konnte, mit seinen Lautäußerungen. 


Drei Wochen nach dem Ausfliegen wurde er erstmals gegen andere Vögel, die frei 
herumflogen, aggressiv, und in der 4. Woche nach dem Ausfliegen mußten wir ihn in 
eine Zimmervoliere geben, da er im Zimmer zu viel Schaden anrichtete. 


Neuartige Beutetiere, die er noch nicht kannte, hat dieser Vogel zunächst unter dauern- 
dem Knicksen und Flügelzucken umkreist, bevor er es wagte, sie anzufassen. 


Dieser Kleiber zeigte auch eine Fähigkeit, die wohl bei allen Kleibern bemerkenswert 
ist: Er konnte auch auf Umwegen Beutetiere erreichen, indem er den Ort aufsuchte, wo 
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er die Beute erwartete und ihnen den Weg abschnitt. Entfiel ihm eine Nahrung, ohne 
daß er etwa wegen zu engem Raum diese verfolgen konnte, so suchte er den zu erwarten- 
den Fundort auf einem Umweg auf und fand dann zielbewußt die Stelle, wo die Nah- 
rung liegen bzw. erscheinen mußte. 


Ein deutlicher Unterschied zeigte sich von Anfang an gegenüber den auf Bäumen leben- 
den Kleibern: Der Felsenkleiber gab seinen Kot überall ab, wo er gerade saß. Alle übri- 
gen, bisher gut bekannten Kleiber tun dies nicht, sondern rücken, wenn sie auf Ästen 
sitzen, stets nach hinten und lassen von dort aus den Kot nach unten fallen. Äste in 
einer Voliere bleiben also kotfrei, es sei denn, es würde sich unmittelbar darüber gleich- 
falls ein Ast befinden, von dem aus ein Kot den unteren treffen kann. Dies zeigt also 
eine Anpassung an das Leben auf dem Boden, auf großen Steinen oder im Geröll. 


KLIPPENKLEIBER, Sitta tephronota 


Einleitung 


Diese Art konnte ich vom 22. 5.—26. 5. 1966 in Afghanistan in der Nähe von Kabul 
beobachten. Es handelte sich um Familien mit ausgeflogenen Jungen. Im Vogelbazar 
in Kabul habe ich am 26. 5. 1966 drei noch nicht flügge Jungvögel gekauft; diese Kleiber 
wurden dort in größerer Anzahl feilgeboten. Mein Mitarbeiter Dr. G. Thielcke, der diese 
Reise mit mir unternahm, und ich mußten diese Jungvögel während unserer weiteren 
Reise nach Nuristan mittransportieren und mit Nahrung versorgen. Die Vögel konnten, 
wie wir auf dem Bazar gesehen hatten, u. a. mit Frischfleisch gefüttert werden; zeit- 
weise ließen wir durch Kinder Heuschrecken fangen. Am 19. 6. 1966 brachten wir die 
drei jungen Klippenkleiber nach Deutschland mit. Sie lebten mehrere Jahre lang vor 
meinem Arbeitszimmer in einer Voliere, die entsprechend mit Felsgestein ausgestattet 
war, zeitweise zusammen mit einem Mauerläufer, Tichodroma muraria (Abb. 46). 


Vorkommen und Habitat 


Der Klippenkleiber brütet im Iran, Afghanistan bis zum westlichen Tienschan, zum 
Pamir und bis W-Pakistan. Er tritt jedoch auch in benachbarten Gebieten der UdSSR 
und in der SO-Türkei auf (Eggers 1977). Er bewohnt steiniges und felsiges Gebirge und 
sucht die Nahrung vor allem zwischen Steinen und Geröll auf dem Boden. 


Manche Beobachter hatten den Eindruck, daß im Iran, im Überschneidungsgebiet der 
beiden Arten, Sitta neumayer die höheren Lagen, S. tephronota mehr die Tallagen 
bewohne. Erard & Etchecopar (1970) schrieben unter Vorbehalt, daß nach ihrem Ein- 
druck S. tephronota mehr kahle, baum- und buschlose Felsgebiete bewohne, während 
die Brutplätze von S. neumayer auch Gebüsch und Grasbüschel enthielten, die sie nach 
Beute absuchten. 
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Kahle und weitgehend pflanzenlose Gebiete als Bruthabitat von S. tephronota habe ich 
in Afghanistan in der Nahe von Kabul kennengelernt. Andererseits haben Sarudny & 
Harms (1923) festgestellt, daß S. tephronota im Iran auch Gebiete bewohnt, die kaum 
Felsen, aber dichtere Bepflanzung aufzuweisen hatten. Sie fanden dort Nester in hohlen 
Bäumen, vor allem in Pistazien (vgl. S. 197). Derartige Gebiete haben 1975 auch 
Desfayes & Praz (1978) aufgesucht, und das Brüten in hohlen Bäumen wurde auch von 
ihnen — ohne Bezugnahme auf Sarudny & Härms — mitgeteilt. Die Beobachtungen 
von Sarudny erfolgten schon vor dem Ersten Weltkrieg. Es ist deshalb von Interesse, 
daß noch Jahrzehnte später dieselben Verhältnisse bestanden: “In the Deh Bakri- 
region, the species inhabits the Pistachio zone on stony ground where rocky habitat is 
not available. Here the birds feed on the ground, climb trees and nest in holes in trees.” 


Bewegungsweisen 


Die Bewegungsweisen der beiden Felsenkleiberarten S. tephronota und S. neumayer 
sind weitgehend gleichartig. 


Wenn man sich bei Kabul einem Nest näherte, zeigten die Vögel ihre Erregung durch 
großes Geschrei und häufiges Flügelzucken und Knicksen an, ganz entspre- 
chend S. neumayer. 


Die Körperhaltung sitzender oder auf dem Boden Nahrung suchender Felsen- 
kleiber beider Arten ist anders als bei den Baumkleibern. Zum Teil ist der im Verhältnis 


Abb. 46: Klippenkleiber in typischer Stellung in der Voliere. 
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längere Lauf daran beteiligt, es scheint jedoch, als ob sich diese Kleiber stärker nach 
oben strecken, also den am Intertarsalgelenk gebildeten Winkel vergrößern würden 
(Abb. 46). Wenn sie sich gestört fühlen, wird auch der Kopf hochgereckt; die auf Bäu- 
men lebenden Kleiber halten dagegen beim Klettern an Stämmen und auf Ästen den 
Körper möglichst tief. 


Klettern: Bei den Klippenkleibern, die lange Zeit in der Voliere lebten, fiel auf, daß 
sie die rauh verputzte Hauswand, an der kleinere Kleiberarten ohne weiteres klettern 
konnten, fast nie anflogen, und wenn dies geschah, nur zu einer kurzen Rast, wobei sie 
sich hängend festhielten. Kletterversuche machten diese Kleiber nur in der Art, daß sie 
von einem vorstehenden Felsblock auf den nächsten und so nach oben hüpften. 


Nahrungsverhalten 


Diese Art sucht ihre Nahrung wie der westliche Felsenkleiber vor allem auf dem Boden 
zwischen Steinen und erbeutet dort im Sommer Käfer, Heuschrecken, Schnecken und 
kleine Eidechsen. Im Winterhalbjahr werden hartschalige Samen von verschiedenen 
Pinus- und Prunus-Arten in Schmieden aufgehackt, wobei S. tephronota größere Arten 
öffnen kann als S. neumayer (Grant 1975). 


In der Voliere erhielten drei jung aufgezogene S. tephronota vor allem Puppen der 
Ameisengattung Formica sowie Noctuiden, Tipuliden u. a., die in der Lichtfalle gefan- 
gen und teilweise als Vorrat eingefroren worden waren. 


Der Klippenkleiber ist aufgrund seiner Größe imstande, nicht nur große Insekten, vor 
allem Käfer, zu erbeuten und zu zerkleinern, sondern er ernährt sich auch von kleinen 
Eidechsen. Dies hat Himmer (briefl.) beobachtet, und ich selbst habe in der Voliere 
gesehen, daß die Kleiber eingedrungene kleine Zauneidechsen erbeutet haben. Darauf- 
hin habe ich eine 6,5 cm lange Zauneidechse in die Voliere gesetzt. Ein Kleiber ging auf 
sie zu und faßte sie am Kopf, ließ sie noch mehrfach kurz los und zögerte auch kurz, 
als die Eidechse mit geöffnetem Maul drohte. Er tötete sie dann durch kräftiges Zusto- 
Ben. Anschließend faßte sie der Kleiber am Schwanzansatz und schlug sie kraftvoll auf 
den Boden. Dann zerkleinerte er die Eidechse, klemmte sie auch kurz in eine Spalte und 
verschluckte sie stückweise. Nach 6 Minuten war die Eidechse vollständig aufgezehrt. 


Da sich schon bei S. neumayer ergeben hatte, daß diese Kleiber kleine Gehäuse- 
schnecken aufklopften und verzehrten, gab ich wiederholt solche Bänderschnecken in 
die Voliere. Die Vögel betrachteten diese zunächst aus etwa 1 m Entfernung, wie alles 
Fremdartige, und noch eine Stunde später waren die Schnecken unberührt. Am folgen- 
den Tag fanden sich jedoch von einer neu eingebrachten Schnecke nur noch einige Scha- 
lentrimmer. Um das Entweichen solcher Schnecken zu verhindern, gab ich einige 
Wochen später mehrere in kochendem Wasser abgetötete Schnecken in die Voliere. Nach 
20 Minuten holte einer der Kleiber eine, steckte sie in einen Spalt in einem Baumstamm 
und zertrümmerte die Schale, fraß jedoch nur relativ wenig und wischte den Schnabel 
wiederholt am Holz ab. Ein zweiter Vogel holte auch eine Schnecke und versteckte sie 
im Sand auf dem Boden. Der erste holte eine weitere Schnecke, steckte sie in eine Stein- 
spalte und zertrümmerte das Gehäuse. Anschließend wurden 7 weitere Schnecken 
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geholt und durchweg in Felsspalten oder unter Steinen versteckt. Mehrfach wurden die 
versteckten Schnecken mit kleinen Steinchen oder Rindenteilen bedeckt. Die Schnecken 
wurden stets auf der Unterlage gewischt, ebenso wie der Schnabel nach deren Verzehr. 


Daß Schnecken als Nahrung jedoch nicht besonders beliebt waren, zeigte sich in einem 
Fall, als sie im Futtergefäß lagen, um die sich die drei Kleiber in keiner Weise stritten; 
als ich jedoch Noctuiden anbot, bedrohten sich die Vögel kurz, als sie gleichzeitig bei 
diesem offenkundig begehrteren Futter ankamen. 


Heuschrecken haben die Klippenkleiber sofort ergriffen, bearbeitet und verzehrt. In der 
Voliere haben sie nicht selten auch freifliegende Bienen erbeutet. Als im Februar 1967 
an einem warmen Tag die ersten Bienen flogen und in die Voliere gelangten, wurden 
sie erfaßt und auffallend lange auf der Unterlage gerieben, bevor sie verzehrt wurden, 
also offensichtlich dadurch entstachelt. An diesen ersten warmen Tagen haben die Klei- 
ber auch schon kleine Nacktschnecken entdeckt und verzehrt, außerdem auch kleinere 
Regenwürmer. 


- Bei der Auswahl der in der Lichtfalle gefangenen Falter zeigten sie keine Unterschiede 
in der Beliebtheit. Auch der Braune Bär Arctia caja (Arctiidae), der schon durch seine 
Warnfarbe und offenkundig auch seinen Geschmack von vielen Vogelarten abgelehnt 
wird, wurde von den S. tephronota ohne jede Hemmung bearbeitet und gefressen. 


Vorratssammeln: Mitte August haben die Klippenkleiber, wenn sie nur Amei- 
senpuppen und käufliches Fertig-Insektenfutter bekamen, an manchen Tagen das 
Bestreben erkennen lassen, Beute zu verstecken. Sie nahmen dazu kleine Steinchen oder 
Holzstückchen als Ersatzobjekte, hämmerten kräftig darauf und versteckten sie in Spal- 
ten. Danach haben sie, wie schon S. europaea, die Ersatzobjekte nicht nur versteckt, 
sondern auch bedeckt. Diese Vögel haben also z. B. einen kleinen Stein in eine Spalte 
eingeklemmt und ihn mit weiteren Steinchen zugedeckt oder auch in den Erdboden 
gepreßt und anschließend mit kleineren Bodenbestandteilen abgedeckt. 


Damit sie ihre Versteckaktivität abreagieren konnten, gab ich ihnen daraufhin Sonnen- 
blumenkerne. Einer der Vögel hat diese sofort mit großem Eifer versteckt. Er nahm bis 
zu drei Kerne gleichzeitig in den Schnabel und versteckte diese einzeln im Boden unter 
Steinen, in Felsspalten und selbst hinter abstehender Rinde am Baumstamm. Die Akti- 
vität war so groß, daß das © seine Partnerin wiederholt vom Futtergefäß verjagte, als 
diese gleichfalls Samen holen wollte. Der männliche Vogel versteckte innerhalb von 15 
Minuten 41 Kerne und wechselte dabei dauernd die Versteckplätze. Hatte er zwei Samen 
im Schnabel, so legte er einen zunächst ab, versteckte den anderen, dann nahm er den 
ersten wieder auf, um ihn gleichfalls an einem anderen Ort zu verstecken. 


In gleicher Weise verfuhren sie auch mit Gehäuseschnecken. Dies dürfte biologisch von 
großer Bedeutung sein, da Schnecken zweifellos eine häufige Beute der beiden Felsen- 
kleiberarten darstellen und möglicherweise auch als Winternahrung dienen. Es hat sich 
in weiteren Versuchen gezeigt, daß in einem Spalt festgehämmerte Gehäuseschnecken 
nicht imstande waren, sich selbst wieder zu befreien. 


Wie S. europaea haben auch die S. tephronota versteckte Beute nicht bedeckt, wenn sie 
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in der Nahe ihres Versteckplatzes keine Objekte fanden, die sich zum Bedecken geeignet 
hatten. Sie haben also nie solches Bedeckmaterial von einem anderen Ort herbeigeholt 
und dann zum Versteckplatz getragen, sondern nur solches beniitzt, das an Ort und 
Stelle verfügbar war. Allerdings habe ich einmal gesehen, wie ein Kleiber eine in einem 
Spalt steckende Schnecke, die er möglicherweise selbst dort versteckt hatte, sah und 
nachträglich bedeckte, also nicht unmittelbar im Anschluß an das Verstecken. 


Drohverhalten 


Die jungen S. fephronota haben sich in den ersten Monaten ihres Lebens auffallend 
friedlich verhalten. 


Dies änderte sich nach dem Ende der Jugendmauser Mitte August. Ein „Paar” hielt 
deutlich zusammen. Beide haben gleichzeitig aus dem Futternapf gefressen, was bei S. 
europaea kaum denkbar wäre. Beide Partner begannen jedoch den dritten Vogel — spä- 
ter als @ identifiziert — zu hetzen, so daß dieser schließlich in ein Bodenloch flüchtete. 
Ich mußte ihn daher aus der Voliere entfernen. 


Bei diesen Kämpfen gab es Drohungen verschiedenen Grades. Am häufigsten war die 
Drohstellung mit hochgestelltem Schwanz und hängenden Flügeln. Gelegentlich wurde 
der dritte Vogel auch bedrängt, indem das @ mit Hängeflügeln, aber normaler 
Schwanzstellung auf ihn zulief, also nicht hüpfte wie bei normaler Fortbewegung. 
Nach der Beseitigung des störenden Dritten ging es zunächst wieder friedlich zu. 


Schwierigkeiten ergaben sich jedoch vom Februar 1967 an, als in dieser Zeit das 9, 
wohl aufgrund der hormonellen Umstellung, versuchte, in der Nähe der potentiellen 
Bruthöhle dominant zu werden. 


In freier Natur beschränkt sich die Dominanz der 9 auch dieser Kleiberarten auf die 
nächste Umgebung des Brutorts und wird dort auch vom © respektiert. Bei der Hal- 
tung in der räumlichen Enge einer Voliere ist ein Ausweichen und eine Aufteilung des 
Raums nicht möglich, und dies führte auch bei S. tephronota zu wochenlangen Ausein- 
andersetzungen, wobei das @ am Vormittag dominierte, während aufgrund seiner 
nachlassenden Aktivität im Laufe des Nachmittags das © wiederum die Oberhand 
gewann. Dies hat sich immer in gegenseitigen Drohungen und Verfolgungen gezeigt, 
wobei der Unterlegene öfters in Spalten flüchtete und dort von dem dominanten Part- 
ner bewacht wurde. 


Die Drohstellung beschränkte sich im wesentlichen auf hängende Flügel und hochge- 
stellten Schwanz. Diese Haltung, die bei anderen Kleiberarten meist auf Auseinander- 
setzungen zwischen Rivalen beschränkt ist, zeigte sich bei dem Paar von S. tephronota 
schon beim geringsten Anlaß. Der Schwanz wurde gelegentlich nicht nur hochgestellt 
und gespreizt, sondern auch deutlich in Richtung auf den angedrohten Partner gedreht, 
so daß ihm die ganze Breite des Schwanzes zugekehrt war. Das 9 hat in dieser Stellung 
das o drohend umkreist, ohne jedoch einen Angriff folgen zu lassen. Im Gegensatz 
dazu konnte das © während der Bedrohungen weitersingen, aber gelegentlich plötzlich 
auf das @ losstürzen und es verjagen. Immer wieder mußte ich die beiden Vögel zeit- 
weise trennen. 


U8) 


Brutverhalten 


Brutplatz-Demonstration: Als ich, um derartige Auseinandersetzungen zu 
mildern, einige Wochen später den dritten Vogel in seinem Käfig in die Voliere stellte, 
hat das © sehr aktiv unentwegt in großer Erregung verschiedene Nischen und Spalten 
in der Voliere aufgesucht und sich dort, stets mit Blick auf den „neuen” Artgenossen 
und in Drohstellung mit weit gespreiztem Schwanz, hineingezwängt. Dies geschah hin- 
tereinander an verschiedenen eng verlaufenden Nischen zwischen den Steinblöcken in 
der Voliere. Als ich späterhin kurzfristig das o aus der Voliere entfernen mußte, hat 
auch das Q mit Blick auf den im Käfig sitzenden Artgenossen dieselbe Demonstration 
durchgeführt; es hat dabei zusätzlich noch vor dem Einschlüpfen die Flügel weit 
gespreizt. 


Zweifellos lag hier eine ritualisierte Höhlendemonstration mit gleichzeitigem Drohen 
vor, die sich jedoch nicht auf die spätere Bruthöhle konzentrierte, sondern auf alle 
Spalten, also möglicherweise auf die ganze Nestumgebung. 


Nest, Nestbauverhalten: Ein Unterschied zwischen den Nestern der beiden 
Felsenkleiberarten besteht darin, daß Sitta tephronota in vielen Fällen keine Ein- 
flugröhre baut, und wenn sie gebaut wird, ist sie nur kurz; bei S. neumayer sind mir 
dagegen keine Nester ohne eine solche Röhre bekannt. 


Abb. 47: Klippenkleiber am Eingang 
seiner Bruthöhle (Foto Himmer). 
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Die Nester von S. tephronota befinden sich relativ häufig über einem Felsloch oder 
einer Felsspalte und bestehen deswegen teilweise nur aus einer Wand mit Einflugloch 
(Abb. 47). Dabei sind jedoch die umgebenden Spalten gleichfalls mit zugemauert. Erard 
& Etchecopar (1970) beschrieben ein Nest, dessen Lehmschicht eine Fläche von etwa 
80 cm Seitenlänge bedeckte. Die Einflugröhre in einer Nestwand, die mir Dr. S. Bauer 
aus dem Iran mitbrachte, hatte am äußeren Eingang einen Durchmesser von 35 mm, 
die Röhre war 45 mm lang und innen, bei der Einmündung in das Nest, war sie 45 mm 
welt. 


Dieses Lehmnestgehäuse eines Klippenkleibers enthielt in seinen — zerbrochenen — 
Einzelbestandteilen in großer Zahl Haare und kleine Federn, die in den Lehm eingear- 
beitet waren, teilweise auf der Innenseite der Mauer. Dort kamen auch kleine Stoffreste 
und deutlich sichtbare Chitinteile von Insekten zum Vorschein. Im Inneren der Einflug- 
röhre fielen die Flügeldecken eines offenbar zu den Totengräbern gehörenden Käfers 
und in der Nähe davon größere Käferbeine auf (Abb. 48). Außerdem enthielt der Lehm- 
bau Fasern verschiedener Art, einen Pflanzenstiel von mehreren Zentimetern Länge; ein 
Knöchelchen eines Kleinsäugers ragte aus der Außenwand der Einflugröhre heraus. 


Abb. 48: Nest des Klippenkleibers von innen mit angeklebtem Käferflügel. 


Im Brutraum befand sich auf der Unterseite eine zusammenhängende Schicht aus 
Fasern, Mäusehaaren und von Menschen hergestellten Woll- und Bindfäden. Diese 
Schicht, die zweifellos die Unterlage des eigentlichen Nestes darstellte, war fest mit dem 
Lehm des Untergrundes verbunden. Außerdem waren kleine Steinchen in der Schicht 
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sowie Pflanzenkerne, die sehr wahrscheinlich Uberreste von Beeren darstellten. Teile 
von Gewöllen waren nicht nur fiir das eigentliche Brutnest verwendet worden, sondern 
auch in die Mauer eingebaut. 


Trotz all dieser Bestandteile besteht kein Zweifel daran, daß der Hauptanteil des Nestes 
aus Lehm bestand. Dies zeigte sich, als ich einen Teil der Mauer in eine Schale mit wenig 
Wasser legte, wo sich das Material in wenigen Stunden vollsaugte und zu einer breiigen 
Erdmasse wurde (vgl. S. himalayensis, S. 72). 


Die Vielfalt der Einzelteile war bei der Einflugöffnung größer als beim übrigen Nestge- 
häuse. Überall waren braune Flecken zu sehen, deren Bestandteile faserig waren, wobei 
es sich sehr wahrscheinlich um Exkremente gehandelt hat. 


Nach Sarudny & Härms (1923) nisteten diese Kleiber außer in den felsigen Gebieten der 
Berge „in nicht geringer Anzahl auch an solchen Stellen, wo die Berge mehr oder 
weniger weiche Umrisse aufweisen und dabei mit alten, massigen Pistazien, die sich 
zu Hainen oder kleinen Wäldern vereinigt haben, bestanden sind”. Dort bauten die 
Klippenkleiber ihre Nester nicht nur in großen Fäulnishöhlen der Bäume, sondern 
auch in Spechthöhlen von „Dryobates assimilis” (= Picoides bzw. Dendrocopos assi- 
milis), wobei sie neben der Verkleinerung des Fluglochs eine dünne Lehmschicht auf 
die Stammoberfläche schmierten. Dazu heißt es: „Der zum Bau verwendete Lehm ist 
sehr oft ausgiebig mit dem klebrigen Harz, den die Pistazienbäume absondern, ver- 
mischt; mit dem Harz werden nicht selten von außen die Lehmstückchen, welche die 
Baumspalten und überflüssigen Öffnungen füllen, überschmiert. Im Gebrauchsfall 
werden zum Lehm verschiedene Läppchen und Lumpen hinzugefügt.” 


Wir haben hier also einen Übergang in den ökologischen Anpassungen vom Baum- 
brüter zum Felsenbewohner, wobei allerdings die Nahrungssuche jeweils auf dem Boden 
erfolgt, einerseits auf dem grasbewachsenen Steinboden, andererseits auf den Geröll- 
halden, die auch für S. neumayer typisch sind. Sarudny & Härms (1923) haben „den 
Eindruck, als ob er ein halber Baum- und halber Felsenvogel wäre”, während Desfayes 
& Praz (1978) schreiben: “We believe that this species originally was a forest-inhabiting 
bird that is now driven to a rocky habitat by the dessication of its range and elimination 
of forest?’ 


Mauerbau in der Voliere: Schon am 6. 2. 1967, bei einer Temperatur von 
7—8°C und Sonnenschein, begann das © in der Voliere mit feuchter Erde den rech- 
ten Winkel zwischen Felsgestein und Hauswand zu verkleben. Ich bot sofort geeignete- 
ren Lehm an, der dann die Aktivität erhöhte. Das o war aktiver als das 9, möglicher- 
weise, weil dieses zu dieser Zeit ein geschwollenes Fußgelenk hatte. 


Das Kleben begann an verschiedenen Stellen, ohne daß diese miteinander in Verbin- 
dung standen. Erst allmählich wurden sie verbunden und vor allem die Unterseite, also 
der Boden des künftigen Nestgehäuses, verstärkt. Aus den Anfängen war jedoch schon 
der Umfang des künftigen Baues zu erkennen (Abb. 49). 


Im Lauf des März hat dann das Q sehr aktiv gebaut, so daß die endgültige Form des 
Nestgehäuses erkennbar wurde. 


176 


Abb. 49: Beginnender Nestbau des Klippenkleibers in einem Winkel der Voliere. C. Ziegler 


Als ich am 18. 3. eine große Noctuidenraupe in den Käfig gab, ergriff zunächst das © 
die Raupe, worauf sie ihm das @ abnahm und sie sofort zu dem angefangenen Mauer- 
bau trug. Es klebte die Raupe im feuchten Lehm fest und klopfte sie intensiv breit, so 
daß die Körperflüssigkeit austrat. Als der Raupenteil nicht haften blieb, wurde er an 
anderer Stelle angeheftet und wiederum intensiv beklopft. Am Schluß blieb dann nur 
eine grüne Fläche im Lehm sichtbar und zwar an der späteren Innenseite des 
Nestgebäudes, wo sie auf keinen Fall irgend eine Signalwirkung haben konnte. 


In dieser Nestbauperiode wurde auch erstmals Moos aufgenommen und in dem Mauer- 
anfang verarbeitet. Als dieses Moos jedoch schlecht haftete und sich immer wieder los- 
löste, ergriff es einer der Kleiber und steckte es in der Umgebung, jedoch nicht inner- 
halb des angefangenen Baus, in eine Ritze und hämmerte es dort fest. 


Leider gab es dann die erste Störung: ein Kälteeinbruch ließ den Lehmvorrat gefrieren, 
so daß auch die Aktivität der Kleiber erlosch. Später wurde dann der weibliche Vogel 
von Syngamus (Pärchenegel, ein Luftröhrenparasit) befallen und ist daran gestorben. 


Als ich daraufhin das überzählige 9 in die Voliere einbrachte, wurde dieses heftig vom 
ansässigen © verfolgt, so daß ich dieses entfernte, um dem Neuen die Eingewöhnung 
zu erleichtern. 


Im Laufe des Monats Juli begann nun dieser weibliche S. tephronota an einer anderen 
Stelle mit dem Nestbau. Ich hatte von Anfang an einen aus Beton gefertigten Niststein 
an der Wand befestigt, der ein Einflugloch von 9 cm Durchmesser hatte. Der Kleiber 
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begann nun, den Eingang zu diesem Brutraum zu verschließen, indem er — anders als 
S. europaea — im unteren Teil der Öffnung Lehm anhäufte. 


Damit verschloß er diesen Höhleneingang von unten nach oben, so daß am oberen Teil 
die Einflugöffnung entstand. 


Bei dieser Arbeit zeigte es sich, daß der Lehm von diesem Vogel nicht nur, wie bei S. 
europaea, geklopft, sondern daß er auch mit dem Schnabel durch Hin- und Herbewe- 
gung verschmiert wurde. Neu herbeigetragener Lehm wurde nicht immer durch kräfti- 
gen Druck auf die Unterlage angeklebt, sondern auch in anderer Weise: der Vogel hielt 
mit der Schnabelspitze den Lehm durch die Öffnung hindurch an die Rückseite der 
Mauer und zog dann den Schnabel unter Druck auf die Unterseite zurück, so daß der 
Lehm an der anderen Seite haften blieb. Dann schlüpfte der Kleiber sofort durch das 
Flugloch auf die Rückseite und befestigte den Lehm durch Klopfen. 


Im Juli begann die Mauser des in derselben Voliere lebenden Mauerläufers. Der Kleiber 
sammelte nun laufend das Gefieder dieses Vogels und verarbeitete es in der Lehmwand. 
Auch von mir eingebrachte Büschel von Haaren wurden eingemauert und ebenso 
Noctuiden-Imagines, ganz entsprechend deren Raupen. Dabei handelte es sich durch- 
aus nicht um zum Fressen ungeeignete Insekten; vielmehr konnten vor allem große 
Imagines derselben Art (z. B. Triphaena pronuba) entweder verzehrt oder in die Mauer 
eingebaut werden. 


In dieser Zeit wurden auch die Beeren von Lonicera xylosteum, einer Heckenkirschart, 
die in der Voliere angepflanzt war, reif. Sie wurden täglich in die Mauer eingearbeitet, 
indem sie völlig breitgeklopft wurden, so daß am Schluß nur noch die Samen sichtbar 
waren. Diese Stellen hoben sich von der Umgebung als braune Flecken ab. 


Dieser Klippenkleiber hat also gezeigt, daß tatsächlich alle diese Bestandteile nicht etwa 
als Schmuck der Mauer eingefügt wurden, sondern dem Härten und Verkleben dienten. 


Aus freier Natur ist mir nur eine einzige Beobachtung dieser Art bekanntgeworden: K. 
H. Himmer (briefl.) hat bei seinen Filmarbeiten nicht nur festgestellt, daß sich © und 
Q bei der Mauerarbeit abwechselten, sondern hat gefilmt und beschrieben, daß Raupen 
wie auch Käfer vor allem rund um das Flugloch in die Mauer eingearbeitet und auf der 
Oberfläche mit der austretenden Körperflüssigkeit verstrichen wurden. Derselbe Beob- 
achter meldete auch, daß er gelegentlich Nester mit zwei Eingängen fand, und daß S. 
tephronota nur bei einem Teil der Nester einen röhrenförmigen Eingang gebaut habe, 
während ein solcher bei S. neumayer die Regel ist. Ungeklärt ist die Frage, ob auch im 
Freiland noch im Juli/August gemauert wird. 


Kopulation: Dieerste Copula meiner Volierenkleiber sah ich am 10. 2. 1967, von 
da an bei warmem Wetter noch häufig. 


Bei der Vorbereitung zur Kopulation beginnt zunächst ein Partner des Paares, gefolgt 
vom anderen, mit relativ offen gehaltenem Schnabel Lautäußerungen ertönen zu las- 
sen, die etwas von den Paarungslauten anderer Kleiber, mindestens denen von S. euro- 
paea, abweichen und wie ,,jib jib jib” klingen. Beide sitzen nebeneinander und vibrieren 
mit den Flügeln. Es handelt sich dabei nicht um das häufige Flügelzittern, wie wir es 
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von Meisen und auch anderen Kleibern kennen, sondern um ein so rasches Vibrieren, 
daß man es kaum sieht, und man erkennt auch kaum, daß die Flügel dabei gespreizt 
werden. 


Das © nimmt nun mit gestrecktem Kopf, aber nicht so langgezogenem Hals wie bei 
S. europaea, eine steife Haltung ein. In dieser Haltung rückt das o trippelnd auf das 
Q zu, so daß es das Q als erstes mit dem Flügelbug berührt. Daraufhin hüpft es für 
einige Sekunden dem 9 auf den Rücken. Eine Pendelbewegung habe ich bei zahl- 
reichen Kopulationen dieser Art niemals gesehen. 
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Abb. 50: Gesang und Rufe von Sitta tephronota: 


a—f Verschiedene Gesangsstrophen zweier Paare nahe Kabul (d ist ein Duett-Gesang eines Paa- 
res). 

g Bettelrufe ausgeflogener Jungvögel. 

h Erregungsrufe der Altvögel. 

i Krächz-Laut bei Erregung der Altvögel. 


Alle Aufnahmen von G. Thielcke. 
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Die Ausgangssituation zur Paarung kann auch so sein, daß die Paarpartner parallel 
zueinander sitzen, jedoch in verschiedener Richtung. Dann trippelt das o in steifer 
Haltung in einem Halbkreis zunächst vom Q weg nach außen, dann wieder her, bis die 
beiden Körper wieder parallel, aber nun in derselben Richtung, stehen. Während der 
Copula wird dann der Paarungslaut deutlich lauter. Nachher sitzen beide Vögel noch 
kurze Zeit, weiterhin flügelvibrierend und rufend, nebeneinander. 


Die betreffenden Laute hörte ich wiederholt auch dann, wenn einer der Partner mit dem 
Nestbau beschäftigt war, also Lehm anklebte, und der andere etwa 1 m davon entfernt 
saß. 


Der frühzeitige Beginn der Kopulation noch vor und während dem Nestbaubeginn ist 
wohl ein Hinweis auf den Zusammenhalt des Paares, denn eine Befruchtung des Eies 
ist in dieser Zeit auszuschließen. Andererseits wird wohl die Eiablage im südlichen 
Brutgebiet früher beginnen als in unseren Breiten. 


Lautäußerungen 


Die Gesangsstrophen von Sitta tephronota haben zum Teil große Ähnlichkeit 
mit denen von S. neumayer, doch liegen sie meist tiefer. Sowohl im Freiland wie bei den 
handaufgezogenen Vögeln hatte ich den Eindruck, daß Sitta neumayer häufiger zu 
Lautäußerungen neigt als S. tephronota. 


Ein auffallender Unterschied, der mir schon bei der Population in Afghanistan auffiel, 
ist das nur spärliche Vorkommen des krächzenden Erregungsrufs, wieihn — 
viel häufiger — S. neumayer hören läßt. Bei den in der Voliere lebenden Klippenklei- 
bern haben wir diesen Ruf nie gehört, während ihn der gleichfalls handaufgezogene 
Sitta neumayer immer brachte, wenn er aus irgendeinem Grunde erregt war. Auch das 
Trillern, das bei S. neumayer sehr auffällt, fehlt beim Klippenkleiber. 


Mörike (1964), der beide Arten in ihrem Brutgebiet beobachtet hat, bestätigt meinen 
Eindruck, daß S. neumayer variationsreicher singt als S. tephronota. Sarudny & Harms 
(1923) fanden, daß S. tephronota mehr Ähnlichkeit mit S. europaea aufweise als S. neu- 
mayer. Im Vergleich zu S. europaea fand Mörike, daß bei dem östlichen Felsenkleiber 
„Temperament und Kraft stärker, die Stimme also lauter” ist, der Klang jedoch ,,wei- 
cher, also volltönender”. 
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BRILLENKLEIBER, Sitta frontalis 


Einleitung 


Sitta frontalis weicht in seiner bunten Färbung als Anpassung an den subtropischen 
immergrünen Laubwald von den meisten anderen Kleiberarten ab. 


Ich habe diesen Kleiber zusammen mit meiner Frau nur an wenigen Tagen, vom 
18.—20. 4. 1979, im Terai in Nepal beobachtet (Abb. 51). Über Zoohandlungen habe 
ich ihn in den Jahren 1958, 1960, 1967 und 1968 erworben und jeweils längere Zeit im 
Käfig und leider nur kürzere Zeit in der Voliere gehalten. 


Abb. 51: Brillenkleiber mit Beute 
(Terai in Nepal). 


Diese Kleiberart hat sich als extrem empfindlich gegenüber kälteren Witterungsperio- 
den erwiesen, und ihre Haltung hing von dauernder Erwärmung durch Heizstrahler ab. 


Vorkommen und Habitat 


Das Verbreitungsgebiet erstreckt sich auf die subtropischen bzw. tropischen Gebiete von 
Sri Lanka, Indien mit Nepal bis SW-China, durch Hinterindien bis Malaysia, Sumatra, 
Java, Borneo und die Philippinen. 


Dieser Kleiber bewohnt immergrüne und feuchte Laubwaldgebiete; er meidet trockene 
Landschaften und zieht offene Waldgebiete sowie gemischte Bambusbestände vor, lebt 
auch auf Bäumen in Tee- und Kaffeeplantagen und in Mangrovenwäldern. Meist 
kommt er nur bis zu einer Höhe von 1500 m vor. 
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Bewegungsweisen — Soziales Verhalten 


Der Brillenkleiber ist die schnellste unter allen von mir bisher beobachteten Kleiber- 
arten. Whistler (1949) schildert dies sehr treffend: “The Velvet-fronted Nuthatch is one 
of the most active birds, imaginable, for ever on the move, nimbly running up and down 
and round the trunks of trees, climbing the moss-covered branches, descending head- 
foremost and running upside down along the lower surface of a bough . . . it does not 
. .. remain long in one tree, but darts quickly on from one to another, followed by its 
companions?’ Ali & Ripley (1973) schreiben, daß Sitta frontalis paarweise oder in Scha- 
ren von bis zu einem Dutzend Individuen lebt, wobei sich in den Schwärmen auch S. 
castanea befinden können. 


Ernährungsverhalten 


In der Brutzeit ist das Paar bei der Nahrungssuche meist beisammen. Bei einem in 
Nepal am 18. 4. 1979 beobachteten Paar ging dieses gemeinsam auf Nahrungssuche, 
doch hat das o seine Beute stets selbst gefressen und nicht dem 9 abgegeben; auch 
wurde keine Nahrung gesammelt, woraus zu schließen ist, daß die Brut entweder schon 
vorbei war oder noch nicht begonnen hatte. Daß auch Sitta frontalis-o in der ent- 
sprechenden Zeit ihre Weibchen füttern, zeigten meine Vögel in der Voliere. 


Brutverhalten 


Über die Bruthöhle und das Nest finden wir relativ ausführliche Angaben in 
Whistler (1949). 


“The main breeding season of the Himalayan race is in May and June, but in South 
India and Ceylon the season is from the middle of February until Mai. The nest is built 
in a hole in a tree at any height from the ground up to about 40 feet but most nests 
will be found below 20 feet. The hole chosen is usually a small natural one, but the 
deserted nest-holes of Woodpeckers and Barbets are also used; and where necessary the 
entrance hole is modified with plasterwork after the manner of other Nuthatches. 


The nest is a substantial pad of moss, green or dry, which is lined with fur and includes 
a good many feathers, both amongst the moss and in the lining” 


Mitteilungen über Nestbau, Brüten, Hudern und sonstige brutbiologische Daten 
konnte ich nicht finden. 


Gefangenschaftsbeobachtungen 


In Gefangenschaft hat sich Sitta frontalis als wenig lernfähig und dauernd scheu erwie- 
sen. Es war die einzige von 11 Kleiberarten, die im Zimmer oder in der Voliere nie lernte, 
eine Glaswand nach den ersten schlechten Erfahrungen zu meiden. 


Im Käfig blieben diese Vögel stets unbeweglich auf der Rückseite der eingebrachten 
Hölzer, sobald ein Mensch in der Nähe war. Sie hängten sich in Ruhelage vielfach 
_ auf der Unterseite starker Äste unmittelbar am Stamm auf und verharrten in dieser 
Stellung. 
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Bei der Ernährung wurden Imagines der Großen Wachsmotte, Galeria mellonella, den 
Larven vorgezogen. Die Larven wurden häufiger durch wiederholte Schleuderbewegun- 
gen bearbeitet als durch Behämmern. Einzelne Brillenkleiber haben überhaupt keine 
Samen, sondern nur Insektennahrung angenommen; dies entspricht den Angaben von 
Whistler (1949), die Nahrung dieser Art bestehe “exclusively of insects”. Andere jedoch 
haben Pinienkerne und geöffnete Samen der Zirbelkiefer, Pinus cembra, wie andere 
Kleiber in eine Spalte gesteckt und zerkleinert. 


Niemals haben in Gefangenschaft gehaltene Kleiber dieser Art Nahrung versteckt. 


Nach dem Einlassen in die Voliere hat ein Paar die dort aufgestellten flechten- und 
moosbewachsenen Äste kletternd untersucht. Die Futter- und Trinkwassergefäße hatten 
wir im oberen Teil der Voliere angebracht, da diese Vögel erfahrungsgemäß den Boden 
meiden. In der Voliere ließ sich keine Vorliebe für dünne und belaubte Zweige erkennen. 


Gegen Abend haben die Vögel die vorhandenen Baumhöhlen besichtigt. Das © hat 
eine angefangene Spechthöhle besetzt und dabei in der Höhle die gereihten Stimm- 
fühlungslaute hören lassen. Als sich das @ jedoch näherte, drohte das © mit weit auf- 
gesperrtem, leuchtend rotem Schnabel aus der Höhle heraus, und das 9 entfernte sich 
jedesmal mit einem nur in dieser Situation gehörten schnarrenden Ruf. Der weibliche 
Vogel übernachtete dann in einer hochgelegenen Nische, während das o in der Höhle 
übernachtete. 


Abb. 52: Brillenkleiber, der sich unter einem starken Ast hängend gegen heftigen Regen schützt. 
C. Ziegler 
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Bei zwei heftigen Gewitterregen hat sich jeweils das Q sofort in die kurze Spechthohle 
begeben, während sich das o” an einer Stelle, wo ein Ast aus einem Stamm heraustrat, 
unten anhängte. Es blieb dort minutenlang hängen und wurde vom Regen nicht erreicht 
(Abb. 52). Die Spechthöhle befand sich im überdachten Teil der Voliere, wo ein Schutz- 
verhalten gegen Regen nicht nötig gewesen wäre. 


Bei intensiver Bestrahlung mit einer Wärmelampe von 250 Watt haben diese Kleiber die 
üblichen Sonnenbade -Stellungen eingenommen und zwar, wie wohl alle Passeres, 
einerseits mit ausgebreiteten Flügeln die Rückseite bestrahlen lassen und andererseits 
relativ aufgerichtet die Vorderseite, bei geneigtem Kopf und geschlossenen Augen. 


Abb. 53: Lautäußerungen von Sit- 
ta frontalis: 


a+b Rufreihen bei Alleinsein 
in zwei verschiedenen Motiva- 
tionsstärken. 

ce Doppelruf, der häufig ertönt. 

d Ruf bei starker Erregung. 

e Stimmfühlungslaut bei gemein- 
samer Nahrungssuche. 


Sämtliche Rufe können von 
Männchen und Weibchen ge- 
bracht werden, ohne jahresperio- 
dische Unterschiede. 
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Wenn Brillenkleiber vom Zoohändler gekommen sind, war diesen stets eine Wärmebe- 
strahlung zunächst wichtiger als Futter oder Trinkwasser. Erst wenn sie aufgewärmt 
waren, zeigte sich ihre Aktivität. 


Lautäußerungen 


Bei dieser Kleiberart haben wir nie eine Gesangsstrophe gehört, und auch in der Litera- 
tur ist nur die Rede von einem Laut, der z. B. von Whistler (1949) als “a loud cheeping 
whistle constantly uttered” beschrieben wurde. Diese Rufreihe kann einzeln oder mehr- 
fach hintereinander ausgestoßen werden. Daß es sich dabei nicht um einen Gesang han- 
delt, hat sich gezeigt, als wir ein Paar in der Voliere trennen mußten; beide Altvögel 
haben dann diesen Ruf hervorgebracht. Er dient also offenkundig dem Zusammenhalt. 


Außer dieser lauten Rufreihe hört man von dem nahrungssuchenden Paar einen Stimm- 
fühlungsruf in verschiedener Lautstärke, ferner wiederholte lautstarke Rufe nach gro- 
Ber Erregung und einen gleichfalls wiederholten Ruf, wenn der Vogel erschreckt wurde. 


Als weitere Lautäußerung hörte ich noch den möglichen Drohlaut, ein kurzes Schnar- 
ren, als ein @ vom © bedroht wurde. 


Die Brillenkleiber sind in ihrem Heimatgebiet noch in später Dämmerung aktiv; nach 
Whistler gehören sie zu den letzten Vögeln, die am Tagesende noch rufen. 
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SCHWARZBAUCHKLEIBER, Sitta azurea 


Einleitung 


Dies ist eine der am wenigsten erforschten Kleiberarten, die auf die Tropen beschrankt 
ist. Die Brutbiologie scheint unbekannt zu sein; ich fand in der Literatur lediglich Maße 
von zwei Gelegen aus W-Java ohne Angaben über die Nistweise. Auch sonst fehlen 
Mitteilungen über die Lebensweise. 


1987 haben wir diese Art im Bergland der malaysischen Halbinsel kennengelernt, doch 
hat sie in dieser Zeit leider nicht gebrütet. 


Vorkommen und Habitat 


Sitta azurea bewohnt Malaysia, Sumatra sowie — in zwei verschiedenen Unterarten — 
Java. Die Verbreitung in Malaysia ist auf die Hochlagen der Halbinsel von 1200 m auf- 
wärts beschränkt. Ein Brutnachweis von Malaysia liegt jedoch nach Medway & Wells 
(1976) nicht vor, obwohl die Art regelmäßig beobachtet werden kann. Die Schwierigkeit 
liegt am Habitat, dem undurchdringlichen Dschungel, der den größten Teil dieser 
Regionen bedeckt. 


Bewegungsweisen und Ernährungsverhalten — Soziales Verhalten 


Bei der Nahrungssuche bewegten sich diese Kleiber außerordentlich gewandt und erin- 
nerten an S. frontalis. Sie legten jedoch dabei keine größeren Strecken zurück wie jene 
Art, sondern blieben immer längere Zeit in denselben Bäumen und Ästen, die sie sehr 
gründlich absuchten. In der oberen Baumregion waren die Kleiber mindestens die 
Hälfte der Zeit auf der Unterseite der Äste beschäftigt. Auffallend war, daß diese Klei- 
ber auf den Laubbäumen fast stets im Bereich der Äste und Zweige zu sehen waren, 
nur selten am Stamm. Dies könnte darauf zurückzuführen sein, daß bei vielen Bäumen 
Epiphyten den Stamm und die starken Äste bedecken, andererseits auch darauf, daß 
eine Reihe anderer Vogelarten, vor allem die größere und sehr häufige Sibia (Schweif- 
timalie), Heterophasia picaoides, in dieser Region ihre Nahrung zu suchen pflegt. So 
wurde einer der Kleiber wiederholt, als er auf stärkeren Ästen Futter suchte, von Sibias 
belästigt, auch vom Weißkehligen Facherschwanz, Rhipidura albicollis, dem er immer 
wieder ausweichen mußte. 


Anders war das Nahrungsverhalten in einer Gruppe von angepflanzten Kiefern. Dort 
beschränkten sich die Kleiber bei der Nahrungssuche auf den gerade aufwärts wachsen- 
den Stamm, der jeweils sehr gründlich von allen Seiten beklettert wurde. So kam es vor, 
daß ein Kleiber zweimal dieselbe Stammregion einer Kiefer gründlich absuchte. Waren 
sie weit oben am Stamm angelangt, so konnten sie nach Baumläuferart an den unteren 
Teil des nächsten Kiefernstammes hinunterfliegen und dort erneut von unten nach oben 
klettern. 


Nur wenige Male sah ich die Kleiber dort auf den Ästen arbeiten. Kein einziges Mal 
ist einer der Kleiber auf den Kiefern bis zu den Nadeln vorgedrungen oder hat die 
Nadelbüschel aktiv angeflogen. 
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Einer der Kleiber erbeutete hintereinander zwei größere Insekten; eines davon hatte er 
im Flug erwischt. Er trug sie an eine Stelle, wo ein stärkerer Ast dem Stamm entsprang. 
Das eine Beutetier schlug er, bevor er es bearbeitete, mehrfach auf die Unterlage mit 
der „Iotschlagebewegung”. 


Nachdem er die beiden Beutestücke verzehrt hatte, legte dieser Vogel, ähnlich wie es 
auch bei anderen Kleiberarten vorkommt, eine Ruhepause ein. Abflugbereit nach unten 
hängend blieb er völlig bewegungslos; erst nach 6 Minuten begann er, noch immer kopf- 
unter hängend, sein Gefieder zu putzen. Daraufhin kletterte er ein Stück aufwärts, flog 
auf den Nachbarbaum und hängte sich dort nochmals 3 Minuten lang bewegungslos 
und kopfabwärts an den Stamm. 


Nie sah ich, daß diese Kleiber irgendwo an glatten Stämmen abgerutscht wären, wie das 
bei anderen Kleiberarten regelmäßig vorkommt. 


Ein sehr auffallendes Merkmal dieses Kleibers ist die weiße Iris, die noch besonders 
betont wird durch eine relativ breite weiße Augenumrandung. Dies fällt um so mehr 
auf, als das Kopfgefieder dieser Art schwarz ist. Auch die weiße Kehl- und Brustregion 
hebt sich von der dunklen Oberseite stark ab. 


Leider waren keine Lautäußerungen zu hören, da innerhalb der gemischten Vogel- 
schwärme das Stimmengewirr eine Identifizierung unmöglich machte. 


Als zwei Vögel unversehens in die nächste Nähe von uns gekommen waren, wobei der 
Abstand nur noch etwa 3 m betrug, benahmen sie sich keineswegs schreckhaft, sondern 
kletterten nahrungssuchend nach oben. 


Im Februar 1987 brüteten diese Kleiber noch nicht. Sie hatten sich den Vogelgesell- 
schaften angeschlossen, die aus einer ganzen Anzahl von Arten bestanden und die lang- 
sam durch die Waldgebiete zogen. Daß die Brutzeit noch nicht begonnen hatte, ergab 
sich auch daraus, daß wir keinerlei Balzfüttern beobachten konnten. 


Es zeigte sich bei unseren Beobachtungen, daß Sitta azurea außerhalb der Brutzeit sehr 
sozial lebt. Innerhalb der kleinen Vogelschwärme hielten sie zusammen; so suchten am 
23. 2. drei Kleiber gleichzeitig nahe beieinander in der oberen Region eines großen 
Laubbaumes nach Nahrung. 
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DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNGEN 


Beziehungen zwischen sympatrischen Kleiberarten 


Sitta castanea — Sitta frontalis 


Koexistenz-Probleme von Arten, die nahe verwandt sind und im selben Habitat leben, 
hat Lack (1971) untersucht und sich dabei mit dem Verhältnis von Sitta castanea zu S. 
Jrontalis befaßt. Danach lebt S. castanea in trockenerem und relativ offenem Laubwald 
und sucht oft auf dem Boden nach Nahrung; S. frontalis bewohnt dagegen immer- 
grünen und feuchten Laubwald, wobei sie hauptsächlich an den Enden von Zweigen 
und nicht an den Stämmen Nahrung sucht. Schon die hellglänzenden Farben deuten 
nach Lack an, daß es sich um einen Vogel der Wipfelregion handelt. 


Diese Angaben kann ich nicht bestätigen. Nach meinem Eindruck bestand kein Unter- 
schied in der Bevorzugung bestimmter Baumregionen. Die Brillenkleiber, die ich sah, 
kletterten am Stamm, an starken Ästen, dort zeitweise auf der Unterseite und bewegten 
sich auf dünnen Zweigen mit gleichbleibender Gewandtheit (Abb. 33). 


Sitta castanea untersuchte die Äste und Stämme gründlich, d. h. wesentlich langsamer 
als S. frontalis, und versuchte Insekten, die zwischen oder unter der Rinde versteckt 
waren, aufzudecken. Diese Kleiber waren viel länger in einem Baumbereich, gleich ob 
am Stamm oder auf Ästen, wobei sie allerdings nicht auf der Unterseite stärkerer Äste 
kletterten, sondern, wie S. europaea, von oben her unter die Äste zu blicken versuchten. 
Der Brillenkleiber erbeutete bei raschem Lauf über und unter den Ästen und Zweigen 
freisitzende Beute, indem diese überrascht wurde. Zufällig konnte ich in Nepal S. casta- 
nea und frontalis auf demselben alten und weit ausladenden Baum, allerdings nicht 
gleichzeitig, beobachten. S. castanea hat sich dort sehr lange aufgehalten, während S. 
Jrontalis nach wenigen Minuten den Baum wechselte. 


Es handelt sich hier also um einen artspezifischen Unterschied des 
Verhaltens bei der Nahrungssuche. Die Unterschiede zwischen diesen beiden 
Arten ähneln im Prinzip den Verhaltensweisen, die E. & K. Thaler (1982) bei den gleich- 
falls im selben Habitat lebenden beiden Goldhähnchenarten Regulus regulus und R. 
ignicapillus beschrieben haben. Im Gegensatz zu den Angaben von Lack (1971) schlie- 
Ben sich auch diese Arten, mindestens im süddeutschen und österreichischen Tannen- 
wald, nicht aus, indem sie verschiedene Regionen besiedeln, sondern durch verschieden- 
artiges Futtersuch-Verhalten auf denselben Bäumen. Das Wintergoldhähnchen unter- 
sucht die Zweige gründlicher und benötigt dazu längere Zeit, während das Sommer- 
goldhähnchen rascher, aber oberflächlicher sucht. Damit zusammenhängend ist das 
Wintergoldhähnchen auf kleinere und kleinste Beutetiere spezialisiert, das Sommer- 
goldhähnchen auf größere. 


Es ist zu erwarten, daß sich auch bei Sitta castanea und frontalis ähnliche Unterschiede 
in der Zusammensetzung ihrer Beutetiere ergeben. 
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Sitta cashmirensis — Sitta leucopsis 


Nach Lack (1971) liegt der von Sitta leucopsis bewohnte Wald hoher tiber dem Meer 
als die Lebensräume der anderen dort ansässigen Kleiber, und daher ist keine Merkmal- 
verschiebung (nach Ripley 1959) nötig. 


Diese Angabe kann ich nicht bestätigen. Wir fanden in Afghanistan den Kaschmirklei- 
ber wie den Weißwangenkleiber bis zu einer Höhe von mindestens 2400 m in demselben 
Habitat. 


Nach Ali & Ripley (1973) bevorzugt Sitta cashmirensis “forest of pine, deodar and fir” 
neben Mischwald und Laubholz, S. leucopsis dieselben Wälder, “occasionally mixed 
forest”. 


Einen Unterschied im Habitat der beiden Kleiberarten gibt es nur in den tieferen Gebie- 
ten unterhalb der Nadelwälder, die mit Eichen bestanden sind. Dort fanden wir Brut- 
höhlen von S. cashmirensis, während S. leucopsis dort fehlte. 


Das Zusammenleben beider Arten im Nadelwald ermöglicht die klare Verschiedenheit 
der Nahrungssuche: am Stamm und an dicken Ästen durch S. cashmirensis — durch 
Bevorzugung der benadelten, flechtenbewachsenen Zweige, vor allem auf deren Unter- 
seite, durch S. /eucopsis. 


Die morphologischen Unterschiede, die S. /eucopsis dazu befähigen, auch auf der 
Unterseite der Äste zu klettern, liegen u. a. in dem geringeren Körpergewicht, und dies 
unterscheidet die Art deutlich von dem nahe verwandten amerikanischen Sitta caroli- 
nensis. 


Sitta castanea — Sitta himalayensis 


Diese beiden Arten machen eine Merkmalverschiebung nicht erforderlich. Ihr Brutge- 
biet ist durch die Meereshöhe — S. castanea + unter 1500 m, S. himalayensis darüber 
— klar getrennt. Von dieser Grenze konnten wir uns im Kathmandu-Ial in Nepal über- 
zeugen. Sie entspricht den Angaben von Ali & Ripley (1973) wie auch von Diesselhorst 
(1968). 


Verwandtschaftsprobleme zwischen S. himalayensis, S. pygmaea 
und S. pusilla 


Diese drei Arten sind in der Größe relativ wenig verschieden und besitzen ein auffallen- 
des gemeinsames morphologisches Merkmal, das allen anderen Kleiberarten fehlt: auf 
den mittleren Schwanzfedern befindet sich ein weißer Fleck, ebenso im Gefieder des 
Nackens. Kleinschmidt (1933) hat diese drei Arten zu einem Formenkreis zusammenge- 
faßt, als Mitteilungen über Brutbiologie und Stimme noch fehlten. Inzwischen ist 
bekannt, daß sich diese drei Arten in Stimme, Brutbiologie sowie im Habitat grundle- 
gend unterscheiden. S. himalayensis besitzt einen lauten Gesang und engt den Eingang 
vorgefundener Bruthöhlen mit Erde und vielfältigem anderem Material ein, während 
die beiden anderen ihre Bruthöhlen selbst zimmern oder auch fertige Baum- oder 
Kunsthöhlen bewohnen, ohne irgendwelche Anzeichen einer Verwendung von Lehm zu 
zeigen. 
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Das Territorialverhalten ist bei S. himalayensis ausgepragt und durch haufigen Gesang 
dokumentiert, bei S. pusilla ohne eigentlichen Gesang und Beschränkung auf relativ 
wenige Lautäußerungen; bei S. pygmaea durch sehr großes Lautinventar, jedoch ohne 
Gesangsstrophe. S. pygmaea ist, im Gegensatz zu himalayensis, extrem sozial, zusätz- 
liche © beteiligen sich öfters an der Jungenaufzucht. Brutpaare können „befreundet” 
sein und in nächster Nähe voneinander brüten, gemeinschaftlich Nahrung suchen und 
ein Revier gemeinsam verteidigen. Bei S. pusilla sind die Reviere wesentlich größer, auch 
dort können zusätzliche © mit dem Brutpaar ein “threesom” bilden. S. pygmaea und 
pusilla unterscheiden sich, obwohl beide Kieferwaldbewohner sind, im Brutverhalten, 
z. B. dadurch, daß bei S. pusilla die Brutphasen sehr lange sein können und das Balz- 
füttern relativ spärlich erfolgt, während das 9 von S. pygmaea sehr häufig gefüttert 
wird und dabei jeweils das Brüten unterbricht. 


Ähnlich wie Sitta leucopsis dürften auch die Vorfahren von S. pygmaea und pusilla 
über die ehemalige Landverbindung der Beringstraße aus Asien nach Amerika einge- 
wandert sein. Während jedoch S. /eucopsis in seinem Verhalten noch deutliche Überein- 
stimmungen mit S. carolinensis zeigt, hat sich das Verhalten des Zwerg- und des Braun- 
kopfkleibers weitgehend verändert, möglicherweise unter dem Einfluß des geänderten 
Habitats. S. himalayensis ist in Asien Bewohner des Laubwaldes, während die amerika- 
nischen Arten Koniferenwälder bewohnen, die weit eher dürre Bäume enthalten, die 
sich besser zum Anfertigen von Bruthöhlen eignen als die Laubhölzer. Daß die beiden 
amerikanischen Arten ihre Höhlen selbst aushacken, wenn Gelegenheit dazu besteht, 
könnte durch das günstige Angebot an dürren Koniferen zum Verlust der Fähigkeit des 
Himalayakleibers geführt haben, das Flugloch zu verengen. 


Zur systematischen Stellung von Sitta cashmirensis 


Die systematische Stellung des Kaschmirkleibers ist unklar. In der Färbung der Unter- 
seite erscheint er intermediär zwischen S. europaea und S. castanea, aber ein Problem 
liegt in den andersartigen, einfarbigen Unterschwanzdecken. Bei den beiden anderen 
Arten haben alle Unterarten kontrastreiche, zweifarbige Federn an dieser Stelle. 


Als bemerkenswert wird noch erwähnt, daß die Fluglochmauer bei einem Teil der 
Höhlen etwas vorgewölbt ist, im Gegensatz zu denen von S. europaea und castanea. 


Wenig Beachtung fand bisher der Erregungslaut, der von Ali & Ripley (1973) erwähnt 
wird als “harsh” und verglichen wird mit “in miniature the scream of a jay”. Dieser Ruf 
unterscheidet sich grundlegend von den Alarmrufen der S. europaea wie der S. casta- 
nea. S. europaea hat dieselben, unveränderten Alarmrufe von Marokko bis zum Baikal- 
see in Ostsibirien, wo ich anläßlich des Internationalen Ornithologen-Kongresses 1982 
die mir wohlvertrauten Rufe hörte. Bei S. castanea waren die entsprechenden Rufe bei 
den Unterarten c. castanea und c. almorae verschieden, aber in keiner Weise den “harsh 
calls” ähnlich. 


Dagegen hört man von beiden Felsenkleiberarten diese Rufe bei Erregung, wie auch die 
Spektrogramme belegen. Die Beziehungen zu den Felsenkleibern werden noch unter- 
strichen durch mehrfach röhrenförmig verlängerte Fluglöcher ihrer Nester sowie mor- 
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phologisch die uniformen Unterschwanzdecken, worauf auch Voous & von Marle 
(1953) hingewiesen haben; daneben haben diese Autoren die Sonderstellung von Kash- 
mir in geographischer und dadurch auch tiergeographischer Beziehung ausfiihrlich 
erörtert. Sie glauben daher, daß S. cashmirensis “probably can considered to be the 
modified remnants of this early colonisation”. 


Im Fortpflanzungsverhalten steht Sitta cashmirensis in vielen Verhaltensweisen näher 
bei S. europaea als bei S. castanea. Das © beteiligte sich (fast) nicht am Nestbau und 
begann mit dem Balzfüttern später als S. castanea; die Kaschmirkleiber waren aktive 
Vorratssammler wie S. europaea. Sie sind nicht auf Laub- oder Nadelwald spezialisiert. 
Unterschiede zu beiden Formen fand ich bei der Kopulation sowie beim „Zeigever- 
halten”, wobei S. cashmirensis wiederholt zum Flugloch und wieder weg flog und dabei 
stark mit den Flügeln zuckte, was sonst nur selten geschieht. 


Über Mischpaare zwischen S. cashmirensis und S. europaea sowie S. castanea vgl. Seite 
192 f. 


Insgesamt betrachtet sind die Unterschiede zwischen S. cashmirensis und S. europaea 
sowie castanea wesentlich größer, als sie bei Unterarten einer dieser Arten auftreten. 
S. cashmirensis als eigene Art zu betrachten, halte ich für den besten Ausweg aus der 
Unklarheit. 


Beziehungen zwischen Sitta europaea und S. castanea 


Zur Klärung der Verwandtschaftsbeziehungen zwischen S. europaea und S. castanea 
habe ich versucht, diese beiden Arten miteinander zu paaren. Dies ist auch in der 
Weise gelungen, daß ich gleichzeitig junge S. castanea mit einem jungen Männchen von 
S. europaea handaufgezogen habe, so daß sie sich möglicherweise als Artgenossen 
betrachteten, mindestens aber gewöhnt waren. 


In einer großen Voliere hat ein S. castanea-Q dann auch sofort gebaut, und auch die 
Paarbildung verlief ohne Schwierigkeiten. Diese ergaben sich jedoch, als das S. 
europaea-© seiner Art gemäß viel später, als dies bei S. castanea-Paaren geschieht, das 
Weibchen in der Zeit der Eiablage balzfüttern wollte. Das Männchen näherte sich mit 
Futter dem 9 und in nächster Nähe voneinander begann das 9 mit seinen Lauten. In 
diesem Augenblick stoppte das ©, sichtlich erschreckt, und griff sofort das @ an und 
jagte es in der Voliere umher. Dies geschah bei mehreren von mir beobachteten Fütter- 
versuchen. 


Tatsächlich sind die Laute unmittelbar beim Futterempfang bei den beiden Arten völlig 
verschieden. Vielleicht wurden diese Laute vom S. europaea-Männchen als Drohlaut 
mißverstanden. 


Trotz dieser Schwierigkeiten erfolgten erfolgreiche Kopulationen, möglicherweise auf 
dem Weg einer Vergewaltigung, und das Weibchen bebrütete sein Gelege. 


Nun begann eine neue Komplikation: Sobald das S. castanea-Weibchen in einer Brut- 
pause erschien, um Futter aufzunehmen, wurde es vom S. europaea-Männchen gejagt. 
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Bei S. europaea dominiert das Weibchen vom Nestbau ab an der Bruthöhle. Dies ist 
wohl eine Anpassung an die Aggressivität der Männchen, die von den Weibchen in die- 
ser Zeit unterdrückt wird. Bei S. castanea ist eine solche Weibchen-Dominanz, wenn 
überhaupt vorhanden, nur wenig ausgeprägt. Dies zeigt schon die Nestbaubeteiligung 
auch der Männchen bei dieser Art. Außerdem war das S. castanea-Weibchen kleiner 
und damit körperlich dem Männchen unterlegen. Dies führte dazu, daß bei jeder Brut- 
pause des Weibchens das S. europaea-© sofort erschien und es in die Bruthöhle zurück- 
jagte. Selbst ein Angebot von Futter unmittelbar vor der Bruthohle war keine Losung. 
Es blieb nichts anderes übrig, als das Männchen aus der Voliere zu entfernen. 


Die geschlüpften Hybriden habe ich dann freilebenden Kohlmeisen anvertraut, bis wir 
sie vom 12. Lebenstag ab vollends handaufziehen konnten. 


Die Schwierigkeiten bei dieser experimentellen Mischbrut sind ein Hinweis darauf, daß 
die Verwandtschaft dieser beiden Kleiber die Trennung als eigene Arten rechtfertigt. 


Auch die Verhaltensweisen der jungen Hybriden nach dem Ausfliegen ergaben entspre- 
chende Hinweise: 

Die bei S. europaea Seite 43ff. beschriebene „Flugunruhe”, die bei S. castanea völlig 
fehlt, trat bei diesen Hybriden in normaler Stärke wie bei S. europaea auf. Auch diese 
wurden aggressiv und dem Menschen gegenüber scheu. 


Der für S. europaea so typische Erregungsruf trat bei den Bastarden nicht in Erschei- 
nung; sie erregten sich viel weniger oft und brachten dabei einen Ruf, der eher dem 
Erregungsruf von S. castanea ähnlich war, der jedoch, im Anklang an S. europaea, 
gereiht, also in relativ rascherer Folge, gebracht wurde. 


Schon im Spätsommer begann ein Hybrid-c’, wie dies für S. castanea festgestellt 
wurde, eine Nisthöhle zu vermauern, was bei S. europaea nie zu sehen war. Dagegen 
war das Sammelverhalten vom Spätsommer ab ebenso intensiv wie bei S. europaea. 


Den Gesang der Hybriden konnte ich von dem der ortsansässigen Kleiber nicht unter- 
scheiden; trotzdem wurden die singenden Bastardmännchen von den ringsum freileben- 
den S. europaea völlig ignoriert. Dasselbe (farbig markierte) Kleibermännchen, das im 
vorhergehenden Jahr das S. europaea-© in der gleichen Voliere von außen ausdauernd 
attackiert hatte, wurde auf der Voliere mit den Hybriden niemals beobachtet. Die freile- 
benden S. europaea erkannten also den Unterschied. Neben der Färbung, die interme- 
diär zwischen S. castanea und europaea lag, war es wohl vor allem das Fehlen des Erre- 
gungsrufs, der bei S. europaea viel häufiger gebracht wird als der Gesang. 


Zu Beginn des folgenden Jahres vereinigte ich eines dieser Hybrid-o mit einem S. 
europaea- 9 in der Voliere. In den ersten Tagen zeigte sich die körperliche Überlegenheit 
des Weibchens gegenüber dem Hybrid-o’; dessen Gewicht lag intermediär zwischen 
dem von S. castanea mit + 15 g und dem von S. europaea mit 23 g bei + 17,5 g. All- 
mählich setzte sich das Männchen jedoch durch. 


Schon am 7. 2. begann das ©, trotz einer Temperatur unter dem Gefrierpunkt, an einer 
Nisthöhle zu mauern. Auch das Innere der Höhle suchte es durch Hämmern zu bearbei- 
ten. Zu diesem frühen Zeitpunkt baute noch kein S. europaea. Auch der anschließende 
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Nestbau mit dürren Blättern durch das © erfolgte viel früher als bei S. europaea und 
deutete an, daß die frühe Brutperiode von Sitta castanea nicht von Außenfaktoren 
abhängig, sondern genetisch bedingt ist. Auch die in der Voliere gezüchteten Kastanien- 
kleiber haben schon von Februar an zu bauen versucht. 


Die unterschiedliche Motivation der Paarpartner führte immer wieder zu Konflikten. 
Das Hybrid-o’ jagte das S. europaea-Q heftig, was wohl auf das Fehlen an einer Betei- 
ligung des Q zu diesem Zeitpunkt zurückzuführen war. 


Am 6. 3., wiederum viel früher als bei S. europaea üblich, versuchte das © mit dem 
Balzfüttern zu beginnen. Bei der Annäherung des c mit Futter reagierte das 9 deut- 
lich aggressiv mit gespreiztem Schwanz, es riß jedoch rasch, oft mit einem Drohlaut, 
das Futter vom Schnabel des © weg. 


Weitere Schwierigkeiten ergaben sich anschließend dadurch, daß das zierlichere & beim 
Mauern das Flugloch seiner Größe entsprechend formte, so daß das 9 nur mit größter 
Mühe einschlüpfen konnte und anschließend das Flugloch bearbeitete, wahrscheinlich, 
um es zu erweitern. 


Es waren wohl diese vielen Unstimmigkeiten, die eine Brut dieses Mischpaares ver- 
hinderten. 


Leider waren Experimente mit den weiblichen Hybriden nicht möglich, da diese, 
zusammen mit einem Männchen, eines Nachts aus der Voliere gestohlen worden waren. 


Versuche einer Hybridisation mit Sitta cashmirensis 


Sitta cashmirensis © mit Sitta europaea Q: Die Paarbildung zwi- 
schen diesen beiden Arten verlief ohne Schwierigkeiten. Die Unterschiede im „Zeigen” 
der Bruthöhle wie bei der Copula waren nicht störend. Das Nestbauverhalten war inso- 
fern ähnlich wie bei S. europaea, als der Bau der Mauer und des Nestes ausschließlich 
vom Q durchgeführt wurde. 


Der gesamte Brutverlauf war deutlich friedlicher als bei S. europaea-Paaren, von denen 
eines gleichzeitig in einer anderen Voliere erfolgreich brütete. 


Es schlüpften vier Jungvögel, die wir aus Gründen der Futterbeschaffung zunächst von 
freilebenden S. europaea in deren Bruthöhle auffüttern ließen, anschließend von Hand 
aufzogen. 


Hybriden SittacashmirensisxS europaea (Oo) mitS. cashmi- 
rensis x S. europaea (2): Die beiden Geschwister waren eine Zeitlang 
getrennt und wurden dann bei beginnender Brutzeit wieder in einer Voliere vereinigt. 
Dieses Paar benahm sich friedlich. Im Lauf des März begann das Balzfüttern und 
es kam gelegentlich zu Kopulationen, jedoch waren beide Partner an der Bruthöhle 
uninteressiert. Es erfolgte kein Nestbau, sondern nur gelegentliches Hämmern des & 
in der Bruthöhle. 


Sitta cashmirensis © mit Sitta castanea Q: Die Paarbildung der 
beiden Arten verlief ohne jegliche Störung; der Nestbau wurde ausschließlich vom 
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S. castanea-Q durchgeführt. Aus einem Gelege von drei Eiern schliipfte nur ein Jung- 
vogel, ein ©, das wiederum innerhalb einer Brut von S. europaea bis zum 13. Lebens- 
tag heranwuchs und dann vollends handaufgezogen wurde. 


Hybride Sitta cashmirensis x castanea (©) mit S. castanea 
(2): Dieses Mischpaar zeigte im ersten Jahr keinerlei Neigung zum Brüten; auch das 
Balzfüttern wurde nicht beobachtet. Dabei handelte es sich um ein S. castanea- 9, das 
mit einem Artgenossen bereits erfolgreich in der Voliere gebrütet hatte. 


Im folgenden Jahr begann das 9 frühzeitig mit dem Nestbau. Das © beteiligte sich 
intensiv am Mauerbau und es kam zu häufigem Balzfüttern. Jedoch haben weder ich 
noch meine Mitarbeiter je eine Kopulation gesehen oder Rufe gehört, wie sie zur Ein- 
leitung der Copula üblich sind. 


Als 17 Tage nach Bebrütungsbeginn der vier Eier noch keine Jungen geschlüpft waren, 
öffnete ich die Eier, die sämtlich keinen Embryo enthielten. Das Q hat sofort neues 
Nistmaterial eingetragen und wiederum vier Eier gelegt; auch daraus schlüpfte kein 
Jungvogel. Anschließend versuchte das 9 ein drittes Mal zu bauen, was ich dann ver- 
hindert habe. 


Nach diesen Ergebnissen halte ich es für wahrscheinlich, daß die Hybriden spätestens 
in der F2-Generation infertil waren. Es handelte sich allerdings um nur wenige Fälle. 
Doch kann ich darauf verweisen, daß in keinem Fall bei der Verbindung der Arten 
S. europaea, S. castanea oder S. cashmirensis alle Eier infertil waren; mehrfach sind 
aus allen Eiern Junge geschlüpft. 


Bei erfolgreichen Paarungen waren stets schon Wochen vorher Anzeichen bevorstehen- 
der Kopulationen erkennbar gewesen; bei den nicht erfolgreichen Bruten hatten auch 
diese Anzeichen völlig gefehlt. 


Ich meine daher, daß auch diese Beispiele andeuten, daß Sitta cashmirensis der Art- 
status gebührt. Keinesfalls kann diese Form als Unterart von S. castanea betrachtet 
werden. 


Die Mauerarbeit der Kleiber 


Das Mauern und seine Funktion: Die Methode, zum Schutz der Bruten 
in Baumhöhlen deren Eingänge mit feuchter Erde o.ä. zu verkleinern, ist, soviel ich 
weiß, auf zwei Vogelfamilien beschränkt: die in den Tropen der alten Welt lebenden 
Nashornvögel, Bucerotidae, und einige Arten der Kleiber, Sittidae. Es handelt sich 
außer um Sitta europaea um S. cashmirensis, S. castanea, S. magna und die Felsenklei- 
berarten S. tephronota und S. neumayer, weiter um den kleinen S. himalayensis sowie 
— nach Ali & Ripley (1973) — auch um S. formosa und S. frontalis, von denen es heißt, 
der Eingang sei “reduced with masonry work, if too large”. Die übrigen Kleiberarten 
bauen keine Mauer am Flugloch; von S. azurea fand ich keine Angaben in der Literatur. 


Es handelt sich bei der Mauerarbeit jedoch nicht nur um die Reduktion des Eingangs. 
Diese ist von außen sichtbar und daher gut bekannt. Beobachtet man solche Kleiber 
bei der Arbeit, so kann man tagelang sehen, wie sie mit Erde im Inneren der Bruthöhle 
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verschwinden. Diese Arbeiten im Inneren stehen in keinem sichtbaren Zusammenhang 
mit der Reduktion der Fluglochgröße. Sie verhindern in erster Linie das Eindringen von 
Regenwasser in die Bruthöhle. Alle Spalten und Ecken, gleich, ob sie erkennbar eine 
Verbindung von außen nach innen darstellen oder nicht, werden ausgefüllt und abge- 
rundet. Auch das zunächst sinnlos erscheinende Vermauern von Winkeln an der Außen- 
seite dient der Verhinderung von Feuchtigkeit im Höhleninneren. Unter völlig natür- 
lichen Verhältnissen führen Spalten auf der Außenseite oft nach innen — die Kleiber 
können diese Gefahr nicht nachprüfen. 


Bei den in Deutschland gebräuchlichen Nisthöhlen aus Holzbeton unterbleibt meist die 
Reduktion des Fluglochs, nicht jedoch das Mauern im Inneren (Abb. 54) und an der 
Außenseite unter der Bedachung (Abb. 4). 


Abb. 54: Junge Kleiber in Holzbe- 
tonhöhle, die von hinten geöffnet 
ist. Man erkennt das Mauerwerk 
im Inneren, während das Flug- 
loch nicht verklebt wurde. Das 9 
schlüpft soeben ein. 
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Bei den asiatischen Arten ist, außer bei S. villosa, niemals nachgeprüft worden, ob sie 
im Inneren vermauerten. 


Die Verkleinerung des Fluglochs hat die Funktion, größere Konkurrenten von der 
Höhle abzuhalten. In Europa ist es vor allem der Star, Sturnus vulgaris, der in vielen 
Fällen als Konkurrent ausgeschlossen wird. Schwierigkeiten treten auf, wenn sich durch 
ungünstige Witterungsbedingungen der Mauerbau verzögert. Wenn die Stare mit dem 
Nestbau beginnen, bevor die Höhle reduziert ist, unterliegt der Kleiber. Dies kommt 
auch vor, wenn durch lange Trockenheit kein geeignetes Material vorhanden ist. 


In Asien sind es die Mainastare, die als Konkurrenten in Frage kommen. Wir konnten 
eine Höhle von S. castanea beobachten, deren Mauer noch nicht vollendet war; sie 
wurde vom Hirtenmaina, Acridotheres tristis, okkupiert. An einer anderen Kleiber- 
höhle versuchten diese Mainas einzudringen, als die Mauer vollendet war. 


Abb. 55: Die oben offene Bruthöhle in einer abgebroche- 
nen Zeder wurde vom Kleiber verschlossen. C. Ziegler 


Ein Beispiel, welche zusätzliche Funktion die Mauerarbeit haben kann, habe ich in 
Marokko gefunden. Dort war der Stamm einer innerlich hohlen Zeder abgebrochen, die 
Öffnung befand sich oben. Ein Kleiberpaar hat diese Öffnung mit einer schräg ver- 
laufenden Mauer verschlossen; die tiefste Stelle des gesplitterten Bruchs bildete den 
Eingang zur Bruthöhle (Abb. 55). 


Entwicklung des Verhaltens: Das Problem der Entwicklung des Mauer- 
verhaltens war nach den bisherigen Ergebnissen unklar. Vor einigen Jahren wurde 
jedoch in China die Brutbiologie des Chinesenkleibers, Sitta villosa, untersucht (Gao 
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1978). Dort wurde festgestellt, daß die Männchen im letzten Abschnitt der Bebrütung 
„Schlamm” brachten, mit dem von den Weibchen die Innenwände der Bruthöhlen 
geglättet wurden. Alle untersuchten 13 Bruthöhlen wurden in dieser Weise im Inneren 
geglättet und ausgebessert — ohne daß die Fluglöcher reduziert wurden. In den selbst- 
gezimmerten Höhlen waren diese allerdings mit 3,7 x 3,3 cm nur wenig größer als not- 
wendig. 


Diese Beobachtung ist ein Hinweis auf die wichtige Funktion einer Abdichtung des 
Brutraums im Inneren. Derartige Arbeiten erfolgten auch bei Arten, die keine Erde ver- 
wenden. Norris (1958) stellte fest, daß die Bruthöhlen des amerikanischen Zwergklei- 
bers, Sitta pygmaea, “caulked” seien. Im Versuchsgebiet von Balda in Arizona stellte 
ich bei Bruten von S. pygmaea in Holzbetonhöhlen fest, daß dort Nistmaterial, vor 
allem Federn, Halme und Tierhaare, in dieselben Spalten dieses Höhlentyps gestopft 
waren, die bei S. europaea regelmäßig mit Erde, manchmal auch Holzstückchen ausge- 
füllt werden. 


Meine Hypothese ist, daß sich das Reduzieren des Fluglochs aus dem Ausfüllen der 


AUS Seip) 


SIINGAY Ws Pal ROINGAEA SITTA NEUMAYER 


Abb. 56: Die Entwicklung des Mauerns bei der Kleiberfamilie. C. Ziegler 
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Spalten im Inneren des Brutraums entwickelt hat. Dies führte zunächst zur zusätzlichen 
Verkleinerung des Fluglochs; die extremste Weiterentwicklung entstand bei den Felsen- 
kleibern. Sitta tephronota nimmt dabei insofern eine Mittelstellung ein, als diese Art 
nicht nur umfangreiche Felshöhlen mit Mauern verschließt, sondern auch Öffnungen 
in alten Bäumen in gleicher Weise vermauert. Dabei werden nicht nur große, den Felslö- 
chern vergleichbare Höhlen verschlossen, sondern selbst die Höhle eines Buntspechts. 


Während jedoch S. tephronota nur gelegentlich das Einflugloch zu einer kurzen Röhre 
verlängert, macht dies S. neumayer regelmäßig, und diese Art ist auch imstande, ohne 
vorhandenes Felsloch ein ganzes Nestgehäuse anzufertigen (Abb. 56). 


Das Mauermaterial: Das Material, das zum Mauern verwendet wird, ist unter- 
schiedlich zusammengesetzt. Wo feuchte Erde zur Verfügung steht, reicht diese aus, um 
Spalten aufzufüllen und das Flugloch zu reduzieren. Schwierigkeiten entstehen jedoch 
schon in regenarmen Gebieten Asiens. Dort werden in erhöhtem Maße Exkremente von 
Tieren benutzt, außerdem wird das Baumaterial vermischt mit Insekten wie auch mit 
Federn und Mäusehaaren, die aus Gewöllen von Eulen stammen, darüberhinaus werden 
Beeren und Harz verwendet. Diese Objekte finden sich sowohl im Inneren des Nestge- 
häuses wie inmitten der Mauern und an der Außenseite. Zweifellos wird dadurch die 
Haltbarkeit vor allem bei den umfangreichen Bauten der Felsenkleiber wesentlich 
erhöht. Insekten werden teils durch Klopfen zerlegt, teils werden die Eingeweide etwa 
von Raupen durch Hin- und Herstreichen mit dem Schnabel auf der Oberfläche ausge- 
breitet. 


Es ist von besonderem Interesse, daß einige Arten nur Teile dieser von den mauernden 
Arten verwendeten zusätzlichen Objekte benützen. Sie erreichen dadurch einen erhöh- 
ten Schutz für die Brut, ähnlich wie die Arten, die das Flugloch reduzieren. So wie die 
Felsenkleiber Falter oder Raupen auf ihrem Nestgehäuse auftragen, reiben Sitta leucop- 
sis und S. carolinensis Insekten auf die Oberfläche der Rinde in der Umgebung des 
Fluglochs. S. canadensis benützt Harz und trägt dieses gleichfalls rings um das Flug- 
loch auf. 


Es ist bemerkenswert, daß dies nach Beendigung des Nestbaus und anschließend 
über die ganze Brutperiode geschieht, ebenso wie auch S. europaea bis zum Ausfliegen 
der Jungen die Mauer stets repariert und ergänzt. Es handelt sich hier also eindeutig 
nicht um Nestbaumaßnahmen, sondern um Verhaltensweisen, die den Schutz für die 
Brut erhöhen. Die Verwendung von Harz ist bis jetzt außer bei S. canadensis erst von 
den beiden Felsenkleibern und von S. castanea bezeugt. 


Vergleiche zwischen Kleibern und dem Mauerläufer, Tichodroma muraria 


Der Mauerläufer wird neuerdings entweder als eigene Familie (Voous 1977, Wolters 
1975—1982) oder als Unterfamilie der Sittidae (Peters 1967, Sibley & Ahlquist 1985) 
betrachtet. Außer den morphologischen Merkmalen wie Gefieder, Farbe, Eifarbe, 
Daunenkleid sind auch einige Verhaltensweisen Hinweise für eine Verwandtschaft mit 
den Kleibern; dabei können allerdings nur solche Merkmale verglichen werden, die 
nicht als Anpassungen an die ökologischen Bedingungen entstanden sein können. 
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Abb. 57: Drohstellungen Kleiber 
— Mauerläufer, Tichodroma mu- 
raria. C. Ziegler 


Die Drohstellungen sind sehr ähnlich denen der meisten Kleiberarten (Abb. 57). Der 
Gleitflug in der Fortpflanzungsperiode kommt bei wohl allen Kleibern wie dem Mauer- 
läufer vor; auch provozierende Flüge zur Bruthöhle des Nachbarn (vgl. Provokations- 
flug bei S. europaea Seite 16) trotz ausgeprägter Territorialität, können dazu gerechnet 
werden. Deutlich verschieden sind dagegen die Methoden der Bearbeitung von härte- 
ren Beutetieren. Sie werden von allen Kleiberarten mit einer nach vorne gerichteten 
Schiebebewegung in Spalten oder Löcher gesteckt und durch Schnabelhiebe zerkleinert, 
während der Mauerläufer mit solchen Objekten auf ebene Flächen fliegt und sie dort 
durch Aufschlagen auf die Unterlage zerlegt. Er sammelt keine Vorräte und lebt nur von 
animalischer Nahrung; als Folge davon verläßt er meist sein Territorium im Winter- 
halbjahr. 


Die Lautäußerungen des Mauerläufers sind von geringer Bedeutung, möglicherweise 
als Anpassung an die geräuschvolle Umgebung im Bruthabitat durch Wind und rau- 
schendes Wasser. Die Kommunikation mit Artgenossen erfolgt durch optische Merk- 
male, die durch entsprechende Bewegungen, vor allem das fortgesetzte Flügelzucken, 
auffallen. Mit Angehörigen der Gattung Sitta treffen die Mauerläufer in der Brutzeit 
nicht zusammen, dagegen im Winterquartier, wo ich an der jugoslawischen Küste 
gleichzeitig Sitta neumayer und Tichodroma muraria beobachtet habe. Die Felsen- 
kleiber leben dort in ähnlich unübersichtlichen Felsgebieten. Ihre Kommunikation mit 
Artgenossen erfolgt durch die Stimme, die sowohl sehr vielfältig wie lautstark ist. Wir 
sehen also bei diesen beiden Arten Beispiele, wie in einer gleichartig unruhigen Ge- 
ländeformation völlig verschiedenartige Systeme der Strategie, sich bei Artgenossen 
bemerkbar zu machen, entstanden sind. 
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Verwandtschaft Sittidae — Paridae? 


Was die weitere Verwandtschaft der Sittidae angeht, so besteht bei den Systematikern 
keine Einigkeit. In den meisten Arbeiten, so in Peters (1967), bei Voous (1977) und Mayr 
& Amadon (1951) folgten die Sittidae den Paridae oder auch umgekehrt. Vaurie (1959) 
hat, um eine angenommene nähere Verwandtschaft zum Ausdruck zu bringen, die 
Kleiber als Unterfamilie — Sittinae — den Paridae angegliedert. 


Sibley & Ahlquist (1985) haben aufgrund der Untersuchungen mit der DNA-Methode 
zwischen die Sittidae und Paridae die Troglodytidae gestellt. 


Dagegen hat Wolters (1975—1982) die Sittidae von den Paridae weit getrennt und viele 
andere Familien zwischen diesen beiden abgehandelt, damit also jede nähere Verwandt- 
schaft abgelehnt*. Zweifellos haben diesen Überlegungen ausschließlich morphologi- 
sche Gesichtspunkte zugrunde gelegen, nicht auch ethologische. 


Gegenüberstellung von Verhaltensmerkmalen der Paridae und Sittidae 


PARIDAE SITTIDAE 
Gemeinsamkeiten des Verhaltens: 

Territorial : Territorial 

Höhlenbrüter Höhlenbrüter 


Ausmeißeln der Bruthöhle bei einigen Arten 
Große Höhlen werden aufgefüllt 


Ritzen in der Bruthöhle werden mit Nistma- 
terial verstopft 


Gelege vor Brutbeginn bedeckt 


Lange Nestlingszeit 


Flügelzittern als Beschwichtigung beim Balz- 
füttern 


Flügelzucken 


Ablenkungsverhalten, hängend mit ausge- 
breiteten Flügeln, gefächertem Schwanz so- 
wie Hin- und Herpendeln des Körpers 


Vorratssammeln bei einigen Arten 
Ablegen mehrerer Samen auf Zwischenlager 
Bedecken versteckter Nahrung 


Nistmaterial aus Halmen, Moos, Tierwolle, 
Federn 

Balzfüttern in 2 Phasen: Vor Nestbaubeginn 
ausgehend vom ©’, ab Legebeginn ausgehend 
vom bettelnden 9 


Ausmeißeln der Bruthöhle bei einigen Arten 
Große Höhlen werden aufgefüllt 


Ritzen in der Bruthöhle werden mit Nistma- 
terial verstopft 


Gelege vor Brutbeginn und nachher bei man- 
chen Arten bedeckt 


Lange Nestlingszeit 


Flügelzittern als Beschwichtigung beim Balz- 
füttern 


Flügelzucken 

Ablenkungsverhalten, hängend mit ausge- 
breiteten Flügeln, gefächertem Schwanz so- 
wie Hin- und Herpendeln des Körpers 
Vorratssammeln bei einigen Arten 

Ablegen mehrerer Samen auf Zwischenlager 
Bedecken versteckter Nahrung 

Nistmaterial aus Halmen, Moos, Tierwolle, 
Federn, bei einigen Arten aus Rindenteilen 
Balzfüttern in 2 Phasen: Vor Nestbaubeginn 
ausgehend vom ©, ab Legebeginn ausgehend 


vom bettelnden @ (näheres bei S. castanea 
S. 60f.) 


* In einer späteren Arbeit hat er allerdings die beiden Familien wieder etwas näher zusammengerückt 


(Wolters 1983) 
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Vollgelege können bei Schlechtwetter mehr Vollgelege können bei Schlechtwetter mehr 
als eine Woche lang unbebrütet bleiben als eine Woche lang unbebrütet bleiben 


Verschiedenheiten des Verhaltens: 


Brutdauer 12—14 Tage Brutdauer 15 und mehr Tage 

Zerteilen der Nahrung unter den Zehen Zerteilen der Nahrung nach Einschieben in 
Spalten 

Verteidigen der Bruthöhle durch kombinier- Abwehrverhalten durch Sicherungsmaßnah- 

tes Abwehrverhalten: Zischen, Flügelklat- men am Höhleneingang: Verkleinern des 

schen gegen Höhlenwand, Schnabelklappen Eingangs, Verschmieren von Insekten am 


Fluglochrand, Verschmieren von Harz 


Diese Kriterien betreffen jeweils mindestens einen Teil der Arten, soweit bisher bekannt. 
Zu den grundlegenden Unterschieden gehört die Bearbeitung der Nahrung. Die Meisen 
nehmen sie zwischen die Zehen, die Kleiber stecken sie in Spalten. 


Das Festhalten der Nahrung mit den Zehen kommt bei einer Reihe von Familien und 
Gattungen vor, z. B. auch bei den Corviden, den Carduelinae und den Paradoxornithi- 
dae. Anders ist es beim passiven Festhalten der Nahrung durch Einstecken in Spalten. 


Einen möglichen Hinweis, wie dieses Verhalten entstanden sein oder sich aus dem Fest- 
halten entwickelt haben könnte, ergaben Beobachtungen an zwei verschiedenen Meisen- 
arten: Die Buntmeise, Parus varius, war die eifrigste Sammlerin unter allen von mir in 
Volieren gehaltenen Meisenarten. Wiederholt kam es vor, daß eine Raupe oder ein 
Mehlwurm platzte, wenn die Meise versuchte, das Stück in einer Spalte festzuhämmern. 
Geschah dies, fing die Meise an, den Inhalt an Ort und Stelle zu verzehren, wobei sie 
die Nahrung nicht aus dem Spalt herausholte, sondern dort beließ und ohne Gebrauch 
der Zehen verzehrte. Die Trauermeise Parus lugubris, gleichfalls eine sehr aktive Samm- 
lerin, bevorzugte beim Festhalten der Beute eine Vertiefung im Holz, über der sie die 
Beute mit dem Fuß festhielt. Unter den gleichen Bedingungen wie bei Parus varius 
nahm sie dann aufgeplatzte Nahrungsobjekte auf, die sie in der Vertiefung beließ, 
wobei sie nicht selten die Füße vom Nahrungsobjekt entfernte und die Beute zwischen 
den gespreizten Beinen durch Schnabelhiebe zerkleinerte und in Einzelteilen aufzehrte. 


Trotz der Unterschiede in der Nahrungsbearbeitung und in der Verteidigung der Brut- 
höhle stimmt also eine ganze Anzahl von Verhaltensweisen weitgehend überein. Es 
würde schwerfallen, anzunehmen, daß diese vielfach auf diese beiden Familien 
beschränkten Verhaltensweisen auf Konvergenz beruhen könnten. 


Vergleich Sittidae — Certhiidae 


Nach Sibley & Ahlquist (1985) bestehen aufgrund der DNA-Untersuchungsergebnisse 
durchaus verwandtschaftliche Beziehungen der Certhiidae zu den Sittidae. Ein Ver- 
gleich der Verhaltensweisen beider Familien ergibt indessen keinerlei Übereinstimmun- 
gen, abgesehen von der Kletterfähigkeit und der Nahrungssuche auf Baumrinde. Auch 
die Verhaltensweisen bei der Fortpflanzung, etwa die Demonstration der Bruthöhle, 
sind ganz anders. Eine ausführliche Erörterung vgl. Löhrl (1964: 173 ff). Aus den Ver- 
haltensweisen sind also nähere Beziehungen nicht erkennbar. 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Ausgehend von Sitta europaea werden die Verhaltensweisen, soweit bekannt, von 17 
Arten vergleichend abgehandelt. Davon habe ich in den letzten Jahrzehnten 15 im Frei- 
land beobachtet, 11 davon zusätzlich in Volieren gehalten. Es handelt sich um die Arten 
Sitta azurea, canadensis, carolinensis, cashmirensis, castanea, europaea, frontalis, 
himalayensis, krueperi, leucopsis, neumayer, pusilla, pygmaea, tephronota und white- 
headi. 


Bei zwei Arten, S. /edanti und villosa, konnten nur Angaben aus der Literatur verwen- 
det werden. 


Drei weitere Arten konnte ich nicht aufnehmen, da ich keine Angaben tiber Verhaltens- 
weisen in der Literatur finden noch sie selbst beobachten konnte; es sind die Arten Sitta 
formosa, magna und yunnanensis; S. solangiae mußte ebenfalls wegfallen, doch ist bei 
ihr der Artstatus sehr fraglich, da sie sich nur sehr wenig von S. frontalis unterscheidet. 


Im Anschluß an die Behandlung der einzelnen Arten werden die Beziehungen der weni- 
gen sympatrischen Kleiberarten nach eigener Kenntnis besprochen und mit bisherigen 
Literaturangaben verglichen. Es handelt sich um 


— Sitta castanea und S. frontalis, die sich nicht im Habitat oder in den bevorzugten 
Baumregionen unterscheiden, sondern im selben Gebiet durch deutliche artspezifische 
Unterschiede bei der Nahrungssuche. S. frontalis ist die gewandteste Art, die freisit- 
zende Beute überrascht und alle Baumregionen rasch durchstreift, während S. castanea 
länger verweilt und die Bäume gründlicher absucht. 


— Bei Sitta cashmirensis und S. leucopsis hat sich ein unterschiedliches Habitat nur 
in tieferen Lagen bestätigt; dagegen wurden die höheren Regionen von beiden Arten 
bewohnt. Bei der Nahrungssuche traten Unterschiede derart hervor, daß S. cashmirensis 
Stamm und dickere Aste aufsuchte, während S. /eucopsis auf den benadelten und flech- 
tenbewachsenen Zweigen vor allem auf der Unterseite zu sehen war. 


— Wo Sitta castanea dasselbe Gebiet wie S. himalayensis besiedelt, besteht, wie auch 
nach den Angaben in der Literatur, eine klare Trennung durch die Meereshohe. S. casta- 
nea brütet in den tieferen Lagen bis 1500 m, S. himalayensis darüber. 


Die morphologische Übereinstimmung in der Größe wie auch in einem weißen Fleck 
im Nacken und auf den mittleren Schwanzfedern bei den Arten Sitta himalayensis, 
S. pygmaea und S. pusilla sind nicht korreliert mit ähnlichen Verhaltensweisen. Alle 
drei Arten unterscheiden sich deutlich. S. himalayensis verkleinert Eingänge der Brut- 
höhle mit einer Mauer, die beiden amerikanischen Arten schlagen die Bruthöhle selbst. 
Ähnlich groß sind Unterschiede der Lautäußerungen. 


Das Verhalten, vor allem in den Lautäußerungen, unterscheidet Sitta cashmirensis deut- 
lich von S. europaea wie auch S. castanea, so daß ein Artstatus berechtigt erscheint. 


Groß sind auch die Unterschiede der Verhaltensweisen von Sitta europaea und S. casta- 
nea. Eine Hybridisation gelang in der Voliere nur unter größten Schwierigkeiten wegen 
der unterschiedlichen Verhaltens- und Lautäußerungen. 
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Weniger schwierig war eine Hybridisation von S. cashmirensis mit S. europaea; jedoch 
wurden in der F2-Generation keine Bruten erreicht. 

Bei der Paarung von S. cashmirensis mit S. castanea war nur ein Ei befruchtet; der 
daraus schlüpfende männliche Jungvogel wurde mit S. castanea verpaart, doch waren 
bei zwei Bruten alle Eier infertil. 

Die Verwendung von Lehm zum Verkleben der Bruthöhle und Verengung des Eingangs 
wurde untersucht und bei den einzelnen Arten verglichen. Die Entstehung wurde auf 
die Verwendung im Inneren der Bruthöhlen zurückgeführt, die bei S. villosa ausschließ- 
lich dort erfolgt, bei S. castanea, europaea und himalayensis im Inneren und am Höh- 
leneingang, bei S. tephronota an Baum- und Felslöchern, und schließlich errichtet S. 
neumayer ein komplettes Nestgehäuse, an Felswände aufgeklebt. Von dem verwendeten 
Mauermaterial werden Einzelbestandteile auch bei Arten verwendet, die keinen Lehm 
vermauern. 

Ein Vergleich der Kleiber mit dem Mauerläufer unterstreicht die Berechtigung der 
Annahme einer näheren Verwandtschaft. 

Die Verhaltensweisen der Kleiber und der Meisen sind in vielen Fällen identisch oder 
ähnlich, so daß trotz der unterschiedlichen Bearbeitung der Nahrung eine Verwandt- 
schaft wahrscheinlich erscheint. Beziehungen zwischen Kleibern und Baumläufern kön- 
nen dagegen beim Vergleich von Verhaltensweisen nicht gefunden werden. 


SUMMARY* 


Etho-ecological investigations of various nuthatch species (Sittidae) 


Starting with Sitta europaea, an attempt is made to describe and compare, so far as it 
is known, the behaviour of 17 species. Of these, I have observed 15 species in the field 
in recent decades and have additionally kept 11 in captivity. The species concerned are 
Sitta azurea, canadensis, carolinensis, cashmirensis, castanea, europaea, frontalis,hima- 
layensis, krueperi, leucopsis, neumayer, pusilla, pygmaea, tephronota and whiteheadi. 


In the case of two species — S. /edanti and S. villosa — the treatment is based entirely 
on data from the literature. 


A further three species were not included because I was not able to observe them in the 
field and could not find any information on their behaviour in the literature; these are 
the species S. formosa, S. magna and S. yunnanensis. S. solangiae also had to be omit- 
ted, but it is anyway very questionable whether it should be accorded specific status, 
as it is very similar to S. frontalis. 
Following the individual species chapters, relationships between the few sympatric nut- 
hatch species are discussed based on the author’s own knowledge and comparisons 
made with available data from the literature. 
— Two such sympatric species are Sitta castanea and S. frontalis which do not differ 
in habitat or preferred parts of the tree for foraging, but which in the same area 
show marked species-specific differences in foraging methods. S. frontalis is an 


* Fiir die Ubersetzung danke ich Mr. Michael Wilson-Oxford. 


203 


extremely agile species which surprises exposed prey and moves rapidly over all parts 
of the tree, whereas S. castanea spends more time at a particular spot and investiga- 
tes trees more thoroughly. 

— In Sitta cashmirensis and S. leucopsis, a habitat difference was confirmed only 
at lower altitudes, while the higher regions were inhabited by both species. Certain 
differences were revealed in foraging methods: S. cashmirensis visited the trunk and 
thicker branches, while S. /eucopsis foraged on the needle-bearing and lichen- 
covered twigs, especially on their underside. 

— Where Sitta castanea shares the same range as S. himalayensis, there is (as is also 
indicated in the literature) a clear altitudinal separation. S. castanea breeds at lower 
levels up to 1500 m, S. himalayensis above that altitude. 


Morphological similarity in size as well as in the white patch on the nape and on the 
central tail feathers in the species Sitta himalayensis, S. pygmaea and S. pusilla is not 
correlated with similarities in behaviour. All three species differ markedly one from 
another. S. himalayensis reduces the size of nest entrance-holes with a mud wall, the 
two American species excavate the nest-hole themselves. Vocal differences are similarly 
great. 


Behaviour, especially in vocalizations, clearly distinguishes Sitta cashmirensis from 
both S. europaea and S. castanea, so that its specific status appears to be justified. 


There are also marked behavioural differences between Sitta europaea and S. castanea. 
Differences in behaviour and voice meant that hybridization between captive birds was 
achieved only with the greatest difficulty. 


Hybridization between S. cashmirensis and S. europaea proved to be less difficult; 
however, no breeding was achieved in the F2-generation. 


Only one egg of a clutch resulting from a pairing of S. cashmirensis with S. castanea 
was fertile; the male which hatched from this egg was then paired with S. castanea, but 
all the eggs of two clutches produced were infertile. 


The use of mud for plastering the cavity and reducing the size of the entrance-hole was 
investigated and comparisons made between the individual species. The process was 
considered to derive from the use of mud inside the nest-cavity. In S. villosa, mud is 
used exclusively inside the cavity; S. castanea, S. europaea and S. himalayensis plaster 
both inside the cavity and around the entrance-hole; S. tephronota uses mud at both 
tree and rock holes; S. neumayer, finally, constructs a complete nest-shell which is 
cemented to a rock wall. Some of the individual components used for plastering are 
used by those species that do not work with mud. 


Comparison of nuthatches with the Wallcreeper Tichodroma muraria further emphasi- 
zes that the supposition of a quite close relationship between them is justified. 


Behaviour patterns of the nuthatches and tits (Paridae) are in many cases identical or 
similar, so that a relationship appears probable despite the differences in food-handling 
techniques. On the other hand, no relationship between nuthatches and treecreepers 
(Certhiidae) is apparent from a comparison of their behaviour patterns. 
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EINLEITUNG 


Historischer Uberblick 


Vergleichende genitalmorphologische Untersuchungen spielen in der Systematik und Klas- 
sifikation vieler Tiergruppen eine überragende Rolle, vor allem im Bereich der Wirbello- 
sen. Haufig genug ist besonders bei Spinnentieren und Insekten eine sichere Determination 
nicht ohne vorherige Präparation der — zumeist männlichen — Genitalorgane möglich. Ich 
verweise hier auf die Studie von Kraus (1968) als noch heute gültige Übersichtsarbeit; für 
Gruppenbearbeitungen aus dem entomologischen Bereich können die Untersuchungen von 
Dirsh (1973) und Willmann (1981) über Orthopteren respektive Mecopteren als beispielhaft 
gelten. Eine Fülle weiterer Literatur findet sich bei Eberhard (1985). 


Bei Wirbeltieren ist die Untersuchung entsprechender Genitalstrukturen naturgemäß auf 
solche Gruppen beschränkt, die im männlichen Geschlecht über intromittente Organe verfü- 
gen. Dies sind — sieht man von den zu Gonopoden umgestalteten Afterflossen mancher cy- 
prinider Fische (Kosswig 1959, Villwock 1966) und der Kloakenevagination des 
, »schwanzfrosches’’ (Ascaphus truei): Noble (1931), van Dijk (1955), Duellmann & Trueb 
(1986) einmal ab — zunächst die Blindwühlen (Gymnophiona) unter den Amphibien, deren 
Männchen unpaare, evertible Begattungsorgane haben (Noble 1931, Tonutti 1931, 1934, 
Wake 1972, Duellmann & Trueb 1986). Im Bereich der paraphyletischen ,,Klasse’’ der 
Reptilien sind als nachste die Schildkroten (Testudines) zu nennen (Gerecke 1932, Zug 
1966), dann die Krokodile (Crocodylia) mit ihrer engverwandten Schwestergruppe der Vö- 
gel (Aves), von denen hier vor allem die Ratiten und Anseriformes relevant sind (Muller 
1838, Grimpe 1930, Liebe 1914, King & McLelland 1981). Schließlich sind die Säugetiere 
(Mammalia) anzuführen, die ebenfalls einen dem der vorigen Gruppen homologen unpaaren 
Penis besitzen, dessen Ausformungen einschließlich der bei manchen Ordnungen auftreten- 
den Stützknochen (Bacula) vielfache taxonomische Verwendbarkeit fanden (z.B. Ognev 
1959, Lidicker 1968, Burt 1960 u.a.). Erwähnenswert ist, daß die Kloakentiere (Monotre- 
mata) durch ihren in der Kloake verborgenen Penis eine markante genitalmorphologische 
Sonderstellung innerhalb der mitunter als paraphyletisch angesehenen Säugetiere besitzen 
(Ognev l.c.). 


Die Lepidosaurier, als letzte aus den Stammreptilien hervorgegangene und noch heute exi- 
stente Gruppe besitzen im männlichen Geschlecht kein intromittentes, unpaares Organ, was 
auch auf die meisten modernen Vögel (ohne Ratiten und Anseriformes) zutrifft. In dieser 
Situation verharrt — gemeinsam mit den genannten Vögeln — die als letzte überlebende Art 
der Schnabelköpfe (Rhynchocephalia) angesehene Brückenechse (Sphenodon punctatus), 
während die Männchen ihrer Schwestergruppe, der Schuppenkriechtiere (Squamata), paari- 
ge Bildungen in der Schwanzwurzel aufweisen, die als Hemipenes bezeichnet werden. 


Wohl als erster erwähnte sie der holländische Naturforscher Swammerdam (1752) in seinen 
,,Biblia Naturae’’, der sie an Schlangen beobachtet hatte. Von Müller (1838) wurde dann 
die für Echsen und Schlangen charakteristische ‚‚Duplicität der Ruthe’’ nicht nur gründlich 
beschrieben, sondern auch mit den Penes von ratiten und anseriformen Vögeln, von Schild- 
kröten, Krokodilen und Säugetieren verglichen. Sogar erste Hinweise zur Variabilität von 


Oberflachenstrukturen bei Schlangen finden sich bereits bei Müller (l.c.): mit Stacheln be- 
waffnet bei Crotalus, glatt bei Python. Auf diese frühe Beobachtung wird weiter unten noch 
zurückzukommen sein. 


In späteren Arbeiten studierten vor allem Leydig (1857, 1872), Gadow (1887), Unterhössl 
(1902), Wöpke (1930), Beuchelt (1936), Furieri (1962, 1964) und Majupuria (1969) den 
anatomischen Bau des Squamaten-Hemipenis gründlich und widmeten sich auch funktio- 
nell-anatomischen Fragen wie dem Ausstülpungsmodus. Summierend läßt sich festhalten, 
daß die Hemipenes als paarige Ausstülpungen der Kloakenwand zunächst muskulär hervor- 
gestülpt und dann durch Lymph- (Leydig 1857) und Blutzufuhr (Wöpke 1930) zu voller 
Entfaltung und maximaler Turgidität gebracht werden (vgl. auch Murphy & Baker 1980 so- 
wie Arnold 1986). Die zitierten Arbeiten zu Anatomie und Funktion beschränkten sich übli- 
cherweise auf die Untersuchung einer oder nur weniger Arten. Die außerordentlich große 
Vielfalt genitalmorphologischer Ausformungen bei den Squamata fand in nennenswertem 
Umfange zunächst nur bei den Schlangen Beachtung, begründet durch die berühmte Studie 
zu diesem Thema von Cope (1895). In größeren zeitlichen Abständen trugen dann z.B. 
Dunn (1928), Pope (1935), Bogert (1940), Smith (1943), Dowling & Savage (1960), Do- 
mergue (1963), Rossman & Eberle (1977), Branch (1981) u.a. wesentliche Erkenntnisse 
zur Systematik der Schlangen aufgrund von Hemipenis-Strukturen bei. 


Die Resonanz auf die entsprechende Pionierstudie von Cope (1896) über den Hemipenis der 
Sauria war erheblich geringer. Lediglich Camp (1923) sowie McCann (1949) untersuchten 
hier in größerem, aber dennoch den Schlangen in keiner Weise vergleichbarem Rahmen. 
Weitere Autoren, darunter auch der Verfasser, widmeten sich in neuerer Zeit diesem Merk- 
malsbereich für einzelne Echsenfamilien. Diese Arbeiten werden weiter unten im Speziellen 
Teil der vorliegenden Untersuchungen zitiert und besprochen. 


Zielsetzung und Arbeitshypothesen 


Erstes Ziel dieser Arbeit ist, mit der Untersuchung einer Merkmalsgruppe, die in der Syste- 
matik anderer Tiergruppen eine hervorragende Rolle spielt, der taxonomischen und phylo- 
genetischen Erforschung der Echsen (Sauria) neue Impulse zu geben. Um dabei der Gefahr 
einer a-priori-Wertung der Merkmale zu entgehen, sollen 


a) die Merkmalsvariation in ihren Bedingtheiten (individuell, saisonal, ontogenetisch, öko- 
logisch, geographisch) diskutiert und 


b) eine ausführliche, funktionelle Analyse (Reiz-, Halte-, Schlüssel-Schloß- und Signalfunk- 
tion) vorgenommen werden, beides auf der Grundlage von Literaturdaten und eigenen frü- 
heren und neuen, aktuellen Forschungen. Dabei soll die allgemeine Arbeitshypothese ge- 
prüft werden, ob die Genitalmerkmale innerartlich konstant sind und als ökologisch (= se- 
lektionswertig) neutral angesehen werden können. 


Zweitens soll anhand der hier vorgelegten Originaldaten geprüft werden, ob die Genital- 
morphologie 


a) zu zahlreichen Einzelproblemen und -hypothesen der Taxonomie und Systematik einzel- 
ner Sauria-Gruppen sinnvoll Stellung nehmen kann, und 


b) als Test fiir Arbeitshypothesen diagnostischer, zoogeographischer, palaontologischer und 
phylogenetischer Bedeutung innerhalb und zwischen den verschiedenen Echsengruppen ge- 
eignet ist. 


Drittens verfolgt die Arbeit das Ziel, durch eine möglichst vollständige Erfassung der Lite- 
ratur zum Thema und durch die Darstellung allen erreichbaren Materials (auch wenn es im 
Zusammenhang noch nicht deutbar ist), einen Gesamtüberblick über den Stand der genital- 
morphologischen Forschung an Echsen zu geben und dadurch die zahlreichen notwendigen 
Folgeuntersuchungen zu erleichtern. 


Material 


Da ein Ausstülpen und eine in situ-Präparation von Hemipenes bei bereits fixierten Indivi- 
duen durch die Härtung des Gewebes, vor allem des großen Retraktormuskels, nicht mehr 
möglich ist (vgl. Klemmer 1957, Böhme 1971), war ich seit vielen Jahren bemüht, mög- 
lichst viele Präparationen an frischtot bzw. tiefgefroren einkommendem Material vorzuneh- 
men. Die so in 15 Jahren akkumulierten Präparate rekrutierten sich aus eigenen Aufsamm- 
lungen, aus Ankäufen des Museums oder auch Schenkungen aus Reiseausbeuten, zu einem 
erheblichen Teil aber auch aus Beständen hilfsbereiter Terrarianer und Importeure. Die für 
diese Arbeit untersuchten Präparate sind im Speziellen Teil unter Angabe ihrer Inventar- 
nummer einzeln aufgeführt. Ergänzt wurde dies eigene und selbst präparierte Material des 
Zoologischen Forschungsinstitutes und Museums Alexander Koenig, ZFMK, Bonn, durch 
ausgeliehene Präparate anderer Museen und Sammlungen, wo — nach wie vor die Ausnah- 
me! — auch bei Echsen die Hemipenes vor der Konservierung ausgestülpt worden waren. 
Dabei handelt es sich (in Klammern die Akronyme nach Leviton et al. 1980 und Rheinwald 
1984) um: 

— Museum of Zoology, University of Michigan, Ann Arbor (UMMZ), 

— Museum of Comparative Zoology, Harvard University, Cambridge/Mass. (MCZ), 
— Chicago Natural History Museum (CNHM), 

— Staatliches Museum für Tierkunde, Dresden (MTKD), 

— Natur-Museum Senckenberg, Frankfurt am Main (SMF), 

— Muséum d’Histoire Naturelle, Geneve (MHNG), 

— Museo Nacional de Ciencias Naturales, Madrid (MNCN), 

— Museum of Natural History, Kansas University, Lawrence (KU), 

— Rijksmuseum van Natuurlijke Historie, Leiden (RMNH), 

— British Museum (Nat. Hist.), London (BM), 

— Umtali Museum, Umtali (UM): heute in Bulawayo (NMZB-UM) sowie 

— Australian Museum Sydney (AM). 


Trotz des jahrelangen Bemühens um eine möglichst repräsentative Sammlung von 
Hemipenis-Präparaten gelang es nicht, alle Echsenfamilien in vergleichbarer Weise abzu- 
decken. 


Es ergaben sich einige Schwerpunkte, die dann weiter intensiviert wurden. Sie betreffen vor 
allem drei Familien, die sich aus folgenden Gründen für die Darstellung besonders gut eig- 
nen und ergänzen: 


1. Leguane (Iguanidae). Diese auf beide Amerikas, auf Madagaskar sowie den Tonga- und 
Fidschi-Archipel beschränkte Familie wird heute an die Basis, d.h. den Anfang der syste- 
matischen Reihenfolge der Echsenfamilien gestellt (Dowling & Duellmann 1978). Sie weist 
eine außerordentlich große adaptive Radiation auf, vereint also generalisierte und hochspe- 
zialisierte Vertreter in besonders großer Vielfalt von Lebensformtypen, was sich durch die 
herkömmliche Klassifikation in einer großen Zahl verschiedener Gattungen niederschlug. 


2. Chamäleons (Chamaeleonidae). Mit den Leguanen und den (ebenfalls akrodont bezahn- 
ten) Agamen die Infraordnung Iguania bildend, gehören sämtliche Arten demselben hoch- 
spezialisierten Lebensformtyp an. Er charakterisiert sich durch die blattartige Gestalt, die 
einzigartigen Greiffüße und die über körperlange Schleuderzunge. Wegen dieses einheitli- 
chen Bauplans wurden sie von der typologischen Systematik traditionell in nur zwei bis drei 
Gattungen klassifiziert (vgl. Werner 1911, Mertens 1966). Nach ihrer Beutestrategie sind 
sie einheitlich als ,,sit-and-wait-predator’’ gekennzeichnet. 


3. Warane (Varanidae). Ebenfalls eine sehr einheitliche Familie, im Unterschied zu voriger 
aber von stark generalisierter Eidechsengestalt und beutestrategisch als ,,active forager’’ 
charakterisiert. Hier wird sogar nur eine einzige Gattung anerkannt (Mertens 1963). 


Neben diesen drei Hemipenis-Materialschwerpunkten werden aber auch Vertreter anderer 
Familien in die Untersuchung einbezogen, auch wenn die Interpretation der Befunde bei ih- 
nen vorerst noch fragmentarischer bleiben muß. 


Methoden 


Die Präparationsmethode ist beim frischtot bzw. frisch aufgetaut vorliegenden Männchen 
einfach (vgl. Ortenburger 1929, Böhme 1971, Böhme & Klaver 1980). Der oben beschrie- 
bene zweiphasige Eversionsvorgang beim lebenden, aktiven Tier (erste Ausstülpung mus- 
kulär, dann Turgidität durch Blut und Lymphe) wird zunächst durch Fingerdruck auf die 
in der Schwanzwurzel ventral liegenden Hemipenistaschen in kranialer Richtung, sodann 
durch Injektion mit 96%-igem Alkohol in den Taschenhohlraum oder den unteren Schaftbe- 
reich des Organes selbst nachvollzogen. Bei kleineren Objekten bzw. kleinwüchsigen Arten 
genügt es, die Individuen mit derart ausgestülptem Hemipenis schnell unter Fixierungsflüs- 
sigkeit zu bringen, um ein Wiederauslaufen des injizierten Alkohols zu verhindern. Bei 
großwüchsigen Arten (Großleguane, Großwarane) wurde der ausgestülpte und zum maxi- 
malen Turgor aufgespritzte Hemipenis schnell an der Basis abgebunden, um den Rücklauf 
der Injektionsflüssigkeit zu bremsen. Sodann wurde das Organ unterhalb der Abbindung mit 
einer Schere abgetrennt und gesondert in einem beschrifteten Alkoholfläschchen verwahrt. 


Anstatt mit Alkohol kann auch mit heißem Wachs injiziert werden, wie dies für einige aus 
amerikanischen Sammlungen entliehene Hemipenes zutraf. Der Vorteil liegt in einer größe- 
ren Festigkeit und Formkonstanz des Organs, während jedoch der Verlust jeglicher Trans- 
parenz als Nachteil zu sehen ist. 


Im Falle der Warane wurden zur Ermittlung und Dokumentation interner Stützkonstruktio- 
nen Aufhellungspräparate angefertigt, wobei nach üblichen Verfahren ,,clearing and stai- 
ning’’-Präparate angefertigt wurden: Das Gewebe frischpräparierter, aber auch evertiert al- 


koholfixierter Organe wurde durch eine Alkohol-Glyzerin-Reihe aufgehellt und mit Aliza- 
rin S angefarbt. 


Um in bestimmten wichtigen Fallen das Fehlen bedeutsamer Arten als Frischpraparat aus- 
zugleichen, wurde gelegentlich versucht, auch die eingezogen in der Schwanzwurzel liegen- 
den Hemipenes aufzupräparieren und eine Vorstellung über die dann zuinnerst liegenden 
Oberflächenstrukturen zu gewinnen. Hierfür wurde das eingezogen herauspräparierte Or- 
gan an der Ventralseite mit einem scharfen Skalpell median in Längsrichtung gespalten. Es 
war dann meist möglich, durch Aufklappen über die dorsale Querachse die Apikalstruktu- 
ren auch in ihrer ausgestülpten Lagebeziehung deutlich zu machen. Besonders bei Chamäle- 
ons erwies sich diese Behelfspräparation als nützlich (vgl. Böhme & Klaver 1980). 


Zusätzlich wurden bei einigen Vertretern der Scincomorpha, deren Hemipenes mikroskopi- 
sche Bestachelungen aufwiesen, Raster-Elektronen-Mikroskop-Aufnahmen angefertigt. 
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Bringsge, Koge, J. Gudel, Harthausen, C. de Haan, Montpeyroux, M. Heilbrunner, Mün- 
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zenberg, J. Krimmer, München, Dr. H. Künzl, Pressbaum, H. Kulmus, Friedrichshafen, 
V. Lanka, Rakovnik, M. Lundberg, Farsta, G. Pillich, Staufenberg, W.D. Schuster, Bad 
Homburg, O. Stemmler, Seltisberg, H. Strohmaier, Nürnberg, E. Wallikewitz, Brühl, und 
K.E. Wening, Stein. 


Bei der Durchführung der Arbeiten halfen mir durch das Anfertigen bzw. Reinzeichnen gra- 
phischer Abbildungen Karin Doering, Undine Hauptmann und Jörn Kulla als Volontäre in 
der Herpetologischen Abteilung des ZFMK sowie als ständige Mitarbeiterin daselbst Ursula 
Bott. Frau Bott besorgte auch die Reinschrift des Manuskripts. Dr. M. Gruschwitz, Bonn, 
und die Mitarbeiterinnen des Instituts für Angewandte Zoologie der Universität Bonn, Frau 
C. Bock und Frau K. Ulmen, leisteten mannigfache Hilfe, auch beim Anfertigen von 
Makro- und REM-Photographien. 


Dr. Gruschwitz, Bonn, Dr. U. Joger, Darmstadt, Prof.Dr. J. Niethammer, Bonn, Dr. S.M. 
Moody, Athens/Ohio, Dr. H. Reichstein, Kiel sowie Dr. O. Rieppel, Zürich, halfen mir 
durch vielerlei wertvolle Hinweise. 


Mein besonderer Dank geht an Drs. Charles Klaver, Groningen, der als DAAD-Stipendiat 
in meiner Abteilung maßgeblich an der Auswertung der Chamäleon-Hemipenes beteiligt 
war und wesentlichen Anteil an der Vorabfertigstellung des Chamäleon-Kapitels aus dem 
Speziellen Teil dieser Arbeit hatte, das als gesonderte englischsprachige Publikation ausge- 
arbeitet wurde (Klaver & Böhme 1986). 


ALLGEMEINER TEIL 


Zu den Kriterien, die Mayr (1969, 1975) an Merkmale oder Merkmalsgruppen von hohem 
stammesgeschichtlichem Aussagewert anlegte, gehören Strukturen, 


— die als komplizierte Bildungen bezeichnet werden können, 

— deren individuelle und innerartliche Konstanz gesichert ist, 

— für die das Darwin-Prinzip gilt: Je weniger ein Merkmal funktionell determiniert ist, 
desto höher ist seine systematische Wertigkeit zu veranschlagen, und 

— die im Zusammenhang mit dem vorigen Punkt auch ökologisch neutral sind. 


Demzufolge ist zu untersuchen und im Zusammenhang zu diskutieren, ob die zu beobach- 
tenden Hemipenis-Strukturen diese Kriterien erfüllen. Weitere, hier nicht genannte, wie 
z.B. die Hennig’sche Synapomorphieregel und das Korrelationsprinzip haben nichts mit 
der Merkmalsbewertung zu tun und werden daher im Speziellen Teil diskutiert. Nachdem 
der 1. Punkt, daß nämlich die in Rede stehenden Strukturen komplizierte Bildungen sind, 
ohne weiteres bejaht werden kann, beginne ich mit der Erörterung der innerartlichen Kon- 
stanz und frage nach der innerartlichen 


Merkmalsvariation 


Ich unterteile sie in Anlehnung an die Gliederungsschemata der Europa-Handbücher von 
Niethammer & Krapp (1978) sowie Böhme (1981), beginne aber mit dem Stichwort 


1] 


Individuelle Variation 


Seit Dowling & Savage (1960) kann als gesichert gelten, dafs Hemipenismerkmale bei 
Schlangen innerartlich stabil, also konstant sind. Es ist seither kein Beispiel bekannt gewor- 
den, das dem zweifelsfrei widersprochen hatte (auf den einzigen problematischen Fall (In- 
ger & Marx 1962) gehe ich im Abschnitt über die Haltefunktion ein). Bei den Echsen konnte 
ich dasselbe für die Lacertiden demonstrieren (Böhme 1971). Entsprechendes konnte inzwi- 
schen auch, wenngleich mit weniger Tieren, an Chamäleons (C. hoehnelii: Böhme & Kla- 
ver 1980; C. africanus: Böhme 1985) demonstriert werden. Bei anderen Gruppen, die nicht 
in entsprechenden Serien zur Verfügung standen, wurde nie ein innerartlicher Unterschied 
entdeckt, selbst bei völlig voneinander verschiedenen Stichproben verschiedener Untersu- 
cher (z.B. Branch 1982 und Abschnitt Varanidae). Die Hypothese innerartlich konstanter 
Hemipenismerkmale ist also bisher nicht zu falsifizieren. 


Hier muß man jedoch darauf verweisen, daß es sehr wohl Fälle gibt, wo sich drastische Un- 
terschiede innerhalb von Gruppen auftun, die die typologische Systematik als Unterarten 
oder ,,Rassen’’ derselben Art klassifiziert hat. Besonders bei Chamäleons (Chamaeleo 
bitaeniatus-Komplex: Böhme & Klaver 1980, C. chamaeleon- und C. montium-Komplex: 
Klaver & Böhme 1986) lieferten gerade die genitalmorphologischen Merkmalsabstände ent- 
scheidende Argumente für die artliche Selbständigkeit dieser Formen. Bei den ,,Unterar- 
ten’’ von C. gastrotaenia sensu Brygoo, Blanc & Domergue (1970, 1972) handelt es sich 
vermutlich auch um eigene Arten. Weitere Beispiele aus anderen Familien, z.B. der Vara- 
nus timorensis-Komplex, werden weiter unten im Speziellen Teil zu besprechen sein. 


Saisonale Variation 


An der Familie Lacertidae war der Nachweis saisonbedingten Auftretens genitalmorpholo- 
gischer Ausformungen bei Reptilien erstmals gelungen (Böhme 1971). Die von Altland 
(1943) gefundene Variabilität der Größe des Hemipenis bei Sceloporus war ebenfalls saiso- 
nal korrelliert und dürfte die Entdeckung jahreszeitlich bedingter Strukturausformungen 
auch bei Iguaniden nach sich ziehen. 


Von besonderem Interesse war nun, die saisonale Variabilität versus Konstanz bei einer 
weiteren Familie zu testen, deren Vertreter auch in Gebieten mit tropischem Zyklus, also 
Trockenzeit-Regenzeit-Wechsel, leben. Hierfür boten sich vom Material her die Chamäle- 
ons an. Chamaeleo africanus zum Beispiel besitzt am ausdifferenzierten Hemipenis ver- 
hornte halbkreisförmige Strukturen mit gezähneltem Rand (nach unserer neuen Terminolo- 
gie ’’Rotulae’’ genannt: Klaver & Böhme 1986), wie am Beispiel von ZFMK 38402 auf 
Abb. 5 dokumentiert. Gleichgroße und größere Männchen derselben Art oder gar Popula- 
tion zeigen die Rotulae glattrandig oder stumpf gezähnelt, die am Sulcus spermaticus ste- 
hende Dreiergruppe ist nicht aufgeblättert wie auf Abb. la, sondern von undifferenzierter 
Knospenform (ZFMK 8828: Abb. 1b). 


Ähnliche Unterschiede ergaben sich an den Rotulae verschiedener Männchen von C. monti- 
um. Zusätzlich fanden sich bei dieser Art Exemplare, deren deutlich gezähnelte Rotulae mit 
tiefen, gefranst gerandeten Calyces kombiniert waren. Bei Tieren mit schwach gezähnten 
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Abb. 1. Saisonale Variation des Hemipenis von Chamaeleo africanus. a. ZFMK 38402, sexuell aktiv, Regenzeit, 
b. ZFMK 8828, sexuelle Ruhephase, Trockenzeit. — Aufn. E. Schmitz. 


Rotulae (z.B. ZFMK 8844 und 15288) waren die Calyces am Hemipenis flach mit glatten 
Leistenkanten. Noch ein weiteres korreliertes Merkmal war die Zahl der fleischigen Papil- 
len, die in 2 Feldern am Apex des C. montium-Hemipenis stehen. Bei den Männchen mit 
schwach differenzierten Rotulae und Calyces betrug die Zahl der Papillen pro Feld acht, 
bei denen mit gut differenzierten bis zu 16. 


Bei beiden untersuchten Arten nun waren die beobachteten Unterschiede im Entwicklungs- 
grad der Hemipenis-Ornamentierung mit dem Sammel- bzw. Konservierungsdatum der Tie- 
re korreliert, indem Tiere aus der Regenzeit (z.B. Juni im Falle C. montium) eine gut ent- 
wickelte Ornamentierung haben, Tiere aus der Trockenzeit (z.B. Februar bei C. montium) 
eine mindere. Aufgrund dieser Beobachtungen an zwei Arten darf gefolgert werden, daß 
die ermittelten Unterschiede saisonal bedingt sind. Diese Hypothese wird gestützt durch die 
Ergebnisse von Bourgat (1969) und Bouix & Bourgat (1970), die eine klima- und saisonab- 
hängige Korrelation von Spermatogenese, Paarungsverhalten und Eiablage nachgewiesen 
haben. 


Bourgat (l.c.) und später Bourgat & Brygoo (1968) fanden, daß auch die Zahl der Papillen 
auf den Pedunculi (Terminologie vgl. Klaver & Böhme 1986) variiert, aber sie brachten die- 
sen Befund nicht mit dem Fortpflanzungszyklus in Verbindung. Burrage (1973) trug Daten 
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über Reproduktionszyklen weiterer Chamäleonarten zusammen, die ebenfalls eine Korrela- 
tion von Fortpflanzung und Klima, speziell Regenzeit, nahelegen, obwohl einige Arten auch 
ganzjährig sexuell aktiv zu sein scheinen. Letztere dürften dazu entweder durch besonders 
große Verbreitungsgebiete oder durch ganzjährig günstige Klimaumstände, wie die oben 
genannten Lacertidengattungen auch, in die Lage versetzt sein. Dies gilt z.B. für C. hoehne- 
lii, einen Montanwaldbewohner (Lin & Nelson 1981); doch bei den meisten bisher unter- 
suchten Arten scheint es eine eingeschaltete Phase sexueller bzw. reproduktiver Inaktivität 
zu geben. Leider liefern die Ausführungen von Burrage (1.c.) und der von ihm zitierten Au- 
toren keine Angaben über Hemipenismerkmale. 


Für die Zusammenhänge zwischen Reproduktionszyklus und Hemipenis-Struktur gibt es je- 
doch noch zwei Hinweise: 


— Die apikale Ornamentierung von C. tuzetae, beschrieben von Brygoo et al. (1972), ist 
sicher nicht voll ausdifferenziert, was mit dem Fangdatum (Mai) übereinstimmt (Regenzeit 
in SW-Madagaskar: Oktober bis April). 


— Brygoo & Domergue (1971) besprechen die Variation von Hemipenis-Strukturen bei 
dem Bodenchamäleon Brookesia ebenaui und erwägen auch saisonale Variation. Und tat- 
sächlich stammt das Tier mit den weniger differenzierten Strukturen aus der Trockenzeit 
(Mai). 


Die hier zusammengetragene Evidenz dürfte ausreichend plausibel machen, daß die Chamä- 
leons nach den Lacertiden (Böhme 1971) die zweite Echsengruppe mit zyklischer und wahr- 
scheinlich ebenfalls hormonell gesteuerter Differenzierung der Hemipenis-Strukturen sind. 


Ontogenetische Variation 


Wenn die im vorigen Abschnitt entwickelte Hyothese einer saisonal korrelierten zyklischen 
und hormonell gesteuerten Variation hemipenialer Merkmale stimmt, impliziert dies auch 
ontogenetische Variation, da diese Merkmale erst bei geschlechtsreifen Tieren ausgebildet 
sein dürften. Für die Lacertidae habe ich dies am Beispiel von Podarcis sicula demonstrie- 
ren können, wo gerade geschlechtsreif werdende Männchen das im ersten Aufbau befindli- 
che Stachelepithel aufwiesen (Böhme 1971). Für andere Echsenfamilien liegen hierzu publi- 
zierte Aussagen nicht vor. 


Eine Durchsicht geeigneter ontogenetischer Serien von mit ausgestülpten Hemipenes präpa- 
rierten Männchen unserer Sammlung ergab nur bei Chamäleons und Waranen einige An- 
haltspunkte, die jedoch nicht der Situation bei den erwähnten Lacertiden entsprachen und 
daher der Kommentierung bedürfen: 


— Bei Chamaeleo roperi zeigen kleine, zweifelsfrei subadulte Männchen bereits vertiefte 
Calyces und alle acht Rotulae pro Hemipenis in erkennbarer Differenzierung, sogar schon 
mit gesägten Rändern. Lediglich die erhabenen Calyxleisten sind noch nicht so gefranst wie 
bei den doppelt so großen Adulti. Ein Jungtier-Männchen des sehr großwüchsigen C. calyp- 
tratus (ZFMK 43235) zeigt schon bei einer Kopf-Rumpflänge von 64 mm die Calyces und 
( in diesem Fall typisch) sechs Rotulae. Adulte Männchen dieses südwestarabischen Ende- 
miten erreichen eine Kopf-Rumpflänge von 220 mm! 
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— Der Smaragdwaran (Varanus prasinus) gehort zu den Waranen mit unsymmetrisch ge- 
bauten Hemipenes, die einander jedoch spiegelbildlich entsprechen. Auf dem Apex des bi- 
loben Organs finden sich apikale Stützelemente, von denen eines (bei in situ-präparierten 
Organen das äußere) eine leicht konkav nach innen gebogene kleine Schaufel, das andere 
eine kompakte Gruppe von 4 — 5 aufrecht stehenden Zähnen darstellt. Die Form dieser 
Stützelemente, auf deren Natur weiter unten noch zurückgekommen wird, ändert sich onto- 
genetisch. Am 11 mm langen Hemipenis eines Jungtieres verjüngt sich dieses Element und 
läuft apikal in zwei kleine Spitzen aus (Abb. 2 a), bei einem größeren subadulten Männchen 
ist die apikale Verjüngung weitgehend verschwunden zugunsten einer Betonung der äußeren 
Ecken, wie sie für die Adulten typisch sind (Abb. 2 b). 


Abb. 2. Altersbedingte Variation von Hemipenismerkmalen bei Varanus prasinus; a. 11 mm langes Organ eines juve- 
nilen, b. 16 mm langes Organ eines subadulten Exemplares (ZFMK unkatalogisiert). — Zeichn. U. Bott. 


Ökologische und geographische Variation 


Diese beiden Stichwörter seien nur der Vollständigkeit halber als Denkmöglichkeit genannt, 
kommen jedoch aus folgenden Gründen nicht in Betracht: 


— Letzteres ist implicite bereits im Abschnitt ,,Individuelle Variation’’ diskutiert und als 
nicht existent ausgeschlossen worden. Wo sich im (scheinbar) innerartlichen Bereich geo- 
graphisch variierende Unterschiede auftaten, erwiesen sie sich in den analysierten Fällen 
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letztlich doch stets als zwischenartlich (vgl. aber das Beispiel Calamaria lumbricoidea bei 
der Behandlung des Schlüssel-Schloß-Prinzips). 


— Ersteres Stichwort ist im Zusammenhang mit der schon früher von mir geführten Diskus- 
sion anhand von Lacertiden zu sehen, wo einer der Gründe für die innerartliche Konstanz 
der Strukturen in der geschützten Lage der eingezogenen Hemipenes in der Schwanzwurzel 
gesehen wurde, ‚‚die sie im Gegensatz zu den peripheren Merkmalen vor Umwelteinflüssen 
weitgehend schützen und zugleich selektionswertig’’ (das heißt ökologisch!) ‚‚neutralisie- 
ren’’ (Böhme 1971: 197). Ein weiterer Grund liegt in der Beziehung zwischen den Struktu- 
ren und der Lebensweise, führt somit zu dem neuen Kapitel 


Funktionelle Aspekte 


Sieht man einmal von Swammerdams (1752) Deutung des Schlangenhemipenis als eine Art 
‚„‚„Kletterwarze’’ vor über 250 Jahren ab, so ist eine näher liegende Deutung der stacheligen 
Strukturen die einer sexuellen 


Reizfunktion 


Diese Annahme wurde eigentlich nur von Wöpke (1930) vertreten, von mir aber unter Hin- 
weis auf fehlende Evidenz reicherer Innervierung, vor allem aber wegen der bei Echsen 
meist völlig ruhig verlaufenden Kopula (Mortensen 1887, Noble & Bradley 1933, Kitzler 
1940, McCann 1949, Birkenmeier 1951, Darewskij 1967, Majupuria 1969 u.a.) verworfen 
(Böhme 1971). Sie erhielt aber neuerdings wieder Auftrieb, vor allem durch das jüngst er- 
schienene Buch ,,Animal Genitalia and Sexual Selection’’ von Eberhard (1985). 


Zunächst glaubte Cuellar (1966, vgl. auch Kluge 1982), die Hemipenisbewaffnungen könn- 
ten die Receptacula seminis der Weibchen stören und dadurch Spermien anderer Männchen 
entfernen. Mit Crews (1978) hielt es Kluge (l.c.) auch für möglich, daß die Hemipenisarma- 
turen des Geckos Aristelliger (vgl. Abschnitt Gekkonidae) helfen könnten, eine paarungsin- 
duzierte Hemmung der weiblichen Rezeptivität zu überwinden und/oder dem Männchen 
sensitives ,,feedback’’ über Aufrechterhaltung und Ende der Kopula zu vermitteln. Diese 
Annahmen gehen stark in die Richtung der globalen Theorie von Eberhard (1985: ,,Female 
choice hypothesis’’), der in den artspezifischen Genitalstrukturen im Tierreich (!) interne 
Werbevorrichtungen (, ‚internal courtship devices’’) sieht, deren Gebrauch man als Ausdeh- 
nung des männlichen Werbungs- bzw. Vorpaarungsverhaltens auf das Weibchen betrachten 
solle. Diese mit dem Anspruch der Allgemeingültigkeit fürs ganze Tierreich formulierte 
Hypothese übersieht jedoch zumindest für die squamaten Reptilien, daß gerade die , ,preco- 
pulatory isolating mechanisms’’ bei diesen Tieren hoch entwickelt sind und die ,,internal 
courtship devices’’ gar nicht erst zum Einsatz kommen lassen. 


Zurück zur Frage der Reizfunktion des angesprochenen mikroskopischen Stachelepithels 
der Lacertiden. Gerade wegen dieser Kleinheit der Cuticularstacheln, die ja jeweils nur den 
Wert einer einzigen Zelle haben, machen sie eine Funktion der Reizvermehrung nicht plau- 
sibel. Eben wegen dieser Kleinheit der Stacheln ist auch eine 
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Haltefunktion 


für das mikroskopische Lacertiden-Epithel angezweifelt worden, zumal der Halt des Männ- 
chens während der Kopula durch einen sehr kräftigen Flanken- oder Nackenbiß, verbunden 
mit einer Verklammerung durch ein Hinterbein, gegeben ist (vgl. Böhme & Bischoff 1976). 


Extremer kann dies bei Formen sein, die besonders modifizierte Extremitäten zum Haften 
oder Greifen haben wie Geckos (Mahendra 1936 nach Loveridge 1947) oder Chamäleons 
(Abb. 3 und 4). Klemmer (1957), Böhme (1971) und andere sahen im prinzipiellen Vorhan- 


Abb. 3. Paarungen von Geckos. Oben Saurodactylus mauritanicus, unten Phelsuma abbotti. Umgezeichnet n. Photos 
von O. Stemmler. — Zeichn. U. Bott (ZFMK). 


densein bestachelter Hemipenis-Ornamentierungen eine Vorrichtung zur Verankerung und 
Verklammerung des Hemipenis in der weiblichen Kloake. Dies wird besonders klar, wenn 
man solche Squamaten betrachtet, denen Verklammerungen durch Beine oder Haltebisse 
nicht möglich sind; die Verhältnisse bei Schlangen zeigen dies am deutlichsten. Ihre große 
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Abb. 4. Paarung von Chamaeleo senegalensis. - Aufn. E. Wallikewitz. 


Bandbreite diverser Bestachelungstypen kann aus den stichprobenhaften Abbildungen bei 
Dowling & Savage (1960) oder Dowling & Duellmann (1978) entnommen werden. Doch 
auch viele Schlangen-Männchen verankern sich durch einen Nackenbiß während der Kopu- 
la. Zusätzlich kann eine feste Umschlingung des weiblichen Hinterkörpers durch das Männ- 
chen angewendet werden (Abb. 5). Diese ethologischen Verklammerungsanpassungen wer- 
den außenmorphologisch nur durch Felder gekielter (bei glattschuppigen) oder stärker ge- 
kielter (bei gekieltschuppigen Arten) Schuppen im Anal- und Schwanzwurzelbereich unter- 
stützt, am auffälligsten wohl bei den marinen Seeschlangen, wie dies bereits Schmidt (1852) 
registrierte. 


Die morphologischen Hauptanpassungen liegen jedoch in der Hemipenis-Bewaffnung. Es 
scheint daher zunächst widersprüchlich, daß vor allem Riesenschlangen (Boidae) unbesta- 
chelte oder gar glatte Hemipenes haben (z.B. Müller 1838, Dowling & Savage 1960, 
Branch 1981). Hier ist wiederum die Ethologie, speziell das Paarungsverhalten, zum Ver- 
ständnis nötig. Sieht man, wie eng und intensiv sich die Männchen durch mehrere Körper- 
schlingen um den Hinterkörper des Weibchens festhalten und durch Konstriktion des Kör- 
pers verankern, wird augenfällig, daß eine besondere Bestachelung funktionsmorphologisch 
nicht notwendig ist. Illustriert sei das mit der Boide Corallus enydris cooki (Abb. 5). Ebenso 
wird umgekehrt verständlich, warum die Viperiden unbedingt stark bestachelte Hemipenes 
benötigen (Abb. 6): Bei der einheimischen Kreuzotter (Vipera berus) ist im Frühjahr mitun- 
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Abb. 5. Korrelation zwischen Paarungsmodus und Hemipenisstruktur: Corallus enydris cooki, links das festum- 
schlungene Pärchen, rechts der nur mit wenigen weichen Papillen ausgerüstete Hemipenis. Umgezeichnet nach einer 
Aufn. von O. Stemmler, rechts n. Branch (1981): — Zeichn. U. Bott (ZFMK). 


Abb. 6. Korrelation zwischen Paarungsmodus und Hemipenisstruktur: Nur durch den Hemipenis verankerte Paarung 
der Giftschlange Vipera lebetina (links, nach einer Aufn. von H. Künzl) mit stark bestacheltem Hemipenistyp (umge- 
zeichnet n. Branch & Wade 1976: V. berus). — Zeichn. U. Bott. 


ter zu beobachten, wie bei der Kopula im Freiland überraschte Weibchen reagieren. Sie er- 
greifen die Flucht und schleifen dabei — an Körpergröße und Gewicht den Männchen stets 
überlegen — diese rückwärts hinter sich her, die selbst durch den Widerstand holziger 
Zwergsträucher wie Calluna ihren ausschließlich hemipenialen Halt nicht verlieren! Eine 


19 


entsprechende Fluchtsituation während der Kopula konnte kürzlich durch ein spektakuläres 
Freilandphoto dokumentiert werden (Heatwole et al. 1978), wo ein Seeschlangen- (Aipysu- 
rus laevis) Weibchen das Männchen ebenfalls an dessen Hemipenis durchs Wasser hinter 
sich her zieht. Wichtig ist dabei natürlich, daß Haltebisse in diesen Fällen wegen der Giftig- 
keit nicht eingesetzt werden können. 


Es gibt jedoch auch gegenteilige Evidenz: Die Sandrennattern der Gattung Psammophis und 
ihre verwandten Gattungen (Tribus Psammophini) Malpolon, Rhamphiophis, Philodendros, 
Psammophylax und Mimophis sind durch den gemeinsamen Besitz eines abgeleiteten, stark 
hypotrophierten, glatten, zipfelförmigen Hemipenis ausgezeichnet (Abb. z.B. bei Domer- 
gue 1963), der erstaunlicherweise dennoch funktionsgerecht ist. Eine Parallele findet diese 
Situation bei den Echsen durch die Gattung Chalcides, die trotz des hohen Reduktionsgrades 
der Beine bei den verschiedenen Arten ebenfalls extrem kleine, glatte und unbewaffnete He- 
mipenes hat. In dieselbe Richtung geht der Hinweis von Presch (1978) auf die stummelbei- 
nige Teiidengattung Bachia. 


Diese Fälle zeigen, daß die funktionelle Korrelation von Genitalstrukturen von Squamaten 
nicht zu hoch angesetzt werden darf, wenn auch eine grundsätzliche Haltefunktion der 
Hemipenis-Ornamentierung nicht bestritten werden kann, nicht einmal für das mikrosko- 
pisch kleine Lacertiden-Stachelephitel (vgl. oben). Zu weiterer Bewertung bleibt daher nach 
der Korrelation der Strukturen mit der weiblichen Kloake zu fragen. 


Schlüssel-Schloß-Prinzip 


Unter diesem Schlagwort wird eine mechanische Bastardierungssperre verstanden, die 
durch strukturelle Inkompatibiliät der Genitalien eine Kopulation verhindert. Besonders bei 
Wirbellosen ist dieses Prinzip häufig bemüht worden, um unterschiedliche Genitalstruktu- 
ren zwischen Arten als mechanischen Isolationsmechanismus zu erklären. Jedoch zeigte 
Kraus (1968), daß in praktisch allen näher analysierten Fällen die wirkliche Isolation durch 
die sogenannten Vorpaarungsmechanismen (premating mechanisms) bewirkt wird, so daß 
die eventuell bestehenden Genitalunterschiede gar nicht erst ,,ausprobiert’’ werden. 


Nur wenige Fälle sind in der Herpetologie bekannt geworden, die — an Schlangen — auch 
die ‚„Schlösser’’ einbeziehen und eine Deutung als mechanische Sperre zwar möglich, aber 
nicht zwingend machen: 


— Goin & Goin (1962) beschreiben das auf Pope (1935) zurückgehende und von McCann 
(1949) zitierte Beispiel der in Färbung und Beschuppung höchst ähnlichen asiatischen Lan- 
zenottern Trimeresurus stejnegeri und T. albolabris: Der Hemipenis der ersteren sei kurz, 
dick, nicht tief gegabelt und stark bedornt; der der letzteren sei länger, schlanker, tiefer ge- 
gabelt und kaum bedornt. Dementsprechend sei die Kloake der stejnegeri-Weibchen ge- 
formt, dazu viel dickwandiger als bei albolabris-Weibchen. Daher könnten die Stacheln der 
stejnegeri-Männchen die dünnwandige Kloake der albolabris-Weibchen verletzen, während 
der schlanke und kaum bestachelte Hemipenis der albolabris-Männchen in der gedrungenen 
Kloake der stejnegeri-Weibchen keinen Halt fände. Goin & Goin (l.c.) fügen selbst hinzu, 
daß über die Frage, ob beide Arten wirklich Fremdpaarungen in der Natur versuchen, 
nichts bekannt sei. 
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— Eine interessante Studie zu diesem Fragenkomplex liefern Inger & Marx (1962), die bei 
der stidostasiatischen colubriden Natter Calamaria lumbricoidea einen Polymorphismus 
von Hemipenis- und Weibchen-Kloakenausformung fanden. Sie unterschieden je drei 
Hemipenis- und Weibchen-Kloakentypen, die zwar geographisch, aber nicht innerhalb von 
Populationen variierten. Die Form der Kloake erwies sich dabei als nicht mit der des Hemi- 
penis korreliert, so daß ,,evidently, a forked hemipenis fits a bilobed or bulbous cloaca 
equally well’’ (Inger & Marx l.c.). 


Arnold (1973, 1983, 1986) entdeckte bei einem Teil der Lacertiden-Gattungen interne ,, Ar- 
maturen’’, die eine hohe diagnostische Signifikanz besitzen, aber dennoch nach seiner An- 
sicht ,,may arise as physical isolating mechanisms’’ (Arnold 1986). Ein wichtiges Stichwort 
gegen diese heute selten gewordene Auffassung liefert er mit dem Hinweis auf die bei man- 
chen Gruppen auftretenden Asymmetrien dieser Armaturen gleich mit. Denn in der Tat ist 
der Trend zu asymmetrisch gebauten Hemipenes im Bereich der Squamaten oft zu beobach- 
ten. Innerhalb der Schlangen existieren bei verschiedenen Verwandschaftsgruppen morpho- 
logische Reihen, die zu asymmetrisch strukturierten Hemipenes oder entsprechend verlau- 
fenden Samenrinnen führen (Rossmann & Eberle 1977). Ich ergänze dies hier mit einem 
Doppelbeispiel aus der Familie der Warane, wo sich mehrfach (und parallel: vgl. Spezieller 
Teil) derartige Transformationsreihen auffinden ließen. Der zweifellos ursprüngliche Typ 
des symmetrisch gebauten Hemipenis wird bei den Großwaranen durch den Komodowaran 
(Varanus komodoensis) verkörpert (Abb. 7 a’), während der ihm äußerlich ähnliche, eben- 
falls südostasiatische Bindenwaran (V. salvator) stark asymmetrische Abwandlungen nicht 
nur der apikalen Stützelemente, sondern auch der Schaftbekleidung zeigt (Abb. 7 b’). Eine 
parallele, gleichsinnige Transformation läßt sich auch bei Zwergwaranen verfolgen (nach 
Mertens 1942 Untergattung Odatria), wo ebenfalls eines der bei V. (Odatria) primordius 
symmetrisch ausgebildeten apikalen Stützelemente sich bei V. (O.) gilleni als reduziert er- 
weist. Eine makroskopische Inspektion der Weibchen-Kloaken von V. salvator und anderen 
Arten mit asymmetrischen Hemipenes ergab keinerlei Hinweis auf anatomische Entspre- 
chungen! 


Signalfunktion 


Die Hemipenes der Squamaten werden auch außer zum Zwecke der Paarung ausgestülpt. 
Sieht man davon ab, daß manche Arten die mitzuhäutenden Organe aktiv hervorstülpen, um 
die Exuvie an geeigneten Unterlagen abzustreifen (Köster & Böhme 1975), verbleiben zwei 
Phänomene, denen eine Signalfunktion beigemessen wurde: 


— Vor allem von einigen Schleichen (Anguis, Ophisaurus) ist bekannt, daß frischgefangene 
Männchen unter heftigem Körperschlagen und -winden spontan die Hemipenes (stets beide 
gleichzeitig!) hervorstülpen (Köster & Böhme l.c., Böhme 1981). Dies plötzliche Hervor- 
treten der dunkelroten, paarigen Organe am gliedmaßenlosen Körper mag gegenüber natür- 
lichen Prädatoren wirksam sein, weshalb ich diesem Verhalten eine aposematische, und 
zwar eine proaposematische (Mertens 1946), d.h. an Artfremde gerichtete, Reaktion sehe. 


— Weniger eindeutig, dafür aber von größerem allgemeinzoologischem Interesse ist die 
noch stark hypothetische zweite Signalfunktion. In ethno-zoologischem Zusammenhang 
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Abb. 7. Asymmetrietrends bei 
Groß- und Kleinwaranen (Unter- 
gattungen Varanus und Odatria). 
Links ungefähr symmetrische, 
rechts stark asymmetrische Organe 
von a. V. (V.) giganteus, a’. V. 
(V.) salvator, b. V. (O.) primordi- 
us, b’. V. (O.) gilleni. — Zeichn. 
K. Doering. 


war aufgefallen, daß ein kleiner Baumleguan (Plica plica, vgl. Spezieller Teil) von kolum- 
bianischen Indianern als ,,Herr der Tiere’’ verehrt wurde, der sich nach Dowling et al. 
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(1971 a) und meinen Untersuchungen als genitalmorphologisch außergewöhnlich erwies. 
Dabei wurde die Vermutung erhoben, die Tiere könnten ihren auffällig gestalteten Hemipe- 
nis durch aktives ,,Prasentieren’’ für die Indianer beobachtbar gemacht haben (Köster & 
Böhme l.c.). Diese zunächst hergeholt wirkende Vermutung gewann an Wahrscheinlichkeit 
durch das Auffinden einer versteckten Notiz von Petzold et al. (1970), die bei der verwand- 
ten Iguanidengattung Leiocephalus beobachteten, daß Männchen der kubanischen Art L. ca- 
rinatus beim Paarungsvorspiel (,,Drohbalz’’ sensu Mertens 1946) sekundenlang den grell- 
roten Hemipenis (nur einen!) ausstülpten. Dabei wurde der Rücken gebogen und der gesam- 
te Rumpf angehoben, so daß das Organ für das seitlich angebalzte Weibchen sichtbar wur- 
de. Interessant ist zusätzlich, daß die Männchen anderer Leiocephalus-Arten, etwa des hi- 
spaniolischen L. personatus bei der Balz die — ebenfalls grellrote — Zunge als epigami- 
sches Farbsignal zeigen (Mertens l.c.). Da die Männchen von L. carinatus das Zungensig- 
nal nicht im Repertoire haben, erscheint es möglich, daß das plötzliche Vorzeigen des grell- 
roten Hemipenis tatsächlich eine epigamische Signalfunktion besitzt (Böhme 1983). Das 
heißt nicht weniger, als daß ein Genitalpräsentieren — bisher ein Monopol der Säugetiere, 
speziell von hystricomorphen Nagern und von Primaten — erstmals für ein Reptil konsta- 
tiert werden kann! 


Allgemeine Schlußfolgerungen 
Merkmalsbewertung 


In diesem Abschnitt sollen zunächst die unter Pkt. 2 zitierten Kriterien resümierend beurteilt 
werden, wie sie Mayr (1969, 1975) für Merkmale hohen systematisch-stammesgeschichtli- 
chen Wertes aufgestellt hat. 


— Komplizierte Bildungen. Ein Blick auf die bisher gebrachten und im Speziellen 
Teil zu bringenden Abbildungen sowie auf die Textstellen zu Bau- und Funktionsweise be- 
legt klar, daß die Hemipenes mit ihren äußeren und internen Strukturen komplex gebaut 
sind und ebenso funktionieren. 


— Konstanz. Dies Stichwort entspricht dem Fehlen von Variationen, worunter indivi- 
duelle und innerartliche Konstanz zu verstehen ist. Die Analyse hat gezeigt, daß 


1. individuelle Variation innerhalb einer Art durch kein Beispiel als bewiesen angesehen 
werden kann. 


2. Saisonale Variation wurde bei Lacertiden und Chamaeleoniden gefunden, bei Gruppen 
also, deren hemipeniale Bewaffnungen aus verhornten, keratinisierten Bildungen bestehen, 
die offenbar — und im Falle der Lacertidae nachgewiesenermaßen — hormongesteuert in 
und außerhalb der Paarungszeit auf- und wieder abgebaut werden können. Bei nicht- 
keratinisierten, also kalzifizierten Strukturen, die man als Osteodermen bezeichnen kann, 
sind derartige saisonale Umbauvorgänge offenbar nicht möglich, da keinerlei Hinweise in 
dieser Richtung aus dem Bereich der recht gut untersuchten Schlangen gekommen sind, die 
ja über ossifizierte Bestachelungen verfügen. Auch die ebenfalls so ausgerüsteten Anguiden 
und Warane ergeben hier keinerlei Anhaltspunkte. 
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Ontogenetische Variation konnte 3. bei Lacertiden, Chamäleons und Waranen nachgewie- 
sen werden, wobei wiederum die altersbedingten Unterschiede bei den Gruppen mit kerati- 
nisierten Hemipenisbewaffnungen krasser waren als bei Gruppen mit kalzifizierten. 


Die 4. aufgeführten und erörterten Stichwörter „Ökologische und Geographische Varia- 
tion’’ erwiesen sich als in diesem Zusammenhang nicht relevant. 


Vergleicht man also die Hemipenis-Strukturen adulter Männchen gleicher sexueller Kondi- 
tion (= Semaphoronten-Postulat sensu Hennig 1950), so ergibt sich aus dem Gesagten, daß 
eine Variation innerhalb von Arten praktisch nicht existiert, zumindest kein schlüssiges Ge- 
genbeispiel aufgezeigt werden kann. Das Konstanzpostulat ist daher erfüllt. 


— Darwin-Prinzip. Die Erörterung der funktionellen Aspekte hat gezeigt, daß 


1. für eine reizsteigernde Funktion von Hemipenis-Ornamenten keinerlei Argumente vorlie- 
gen. 


Anders verhält es sich mit dem zweiten Aspekt der Verklammerung. Hier liegen Befunde 
vor, die in manchen Fällen einen Zusammenhang zwischen Genitalstruktur und Paarungs- 
verhalten belegen, wobei ein wichtiger Zusatzaspekt die Frage der Gliedmaßenreduktion 
ist. Allerdings besteht auch konträre Evidenz, die sich vor allem auf die hypotrophierten 
Hemipenes der Skinkgattung Chalcides stützt. 


3. zeigte sich, daß auch das Schlüssel-Schloß-Prinzip an keinem überzeugenden Beispiel als 
tatsächlich funktionierende mechanische Bastardierungssperre verifizierbar ist. Die soge- 
nannten ,,premating mechanisms’’ dürften auch bei den squamaten Reptilien und damit 
auch den Sauria die vorgeschalteten und wirklich effektiven Schranken sein. 


Der 4. und letzte diskutierte Aspekt einer Funktion als Signal kann, obwohl nach wie vor 
hypothetisch, als plausibel gelten. 


Die abschließende Frage — im Sinne des Darwin-Prinzipes — muß also lauten: Sind die 
spezifischen Ausformungen der Strukturen funktionsbedingt oder nicht? Dies war weder 
für die mikroskopischen Cuticularstacheln der Lacertidae — ob ein-, zwei- oder mehrspitzig 
— zu bejahen, noch kann dies für Merkmale wie gefranste versus glatte Calyces, grob ge- 
sägte versus fein gezähnelte Rotulae, verstreute versus konzentrierte Papillen bei Chamäle- 
ons gelten; und bei den zur Asymmetrie neigenden Apikalstrukturen von Waran-Hemipenes 
ist es nicht plausibler. Man kann daher behaupten, daß zwar nicht die hemipeniale Bewaff- 
nung als solche funktionsneutral ist, daß aber die spezifischen, artkonstanten Ausformungen 
dieser Bewaffnung in hohem Maße funktions- und damit auch selektionsneutral sind, also 
die Anforderungen des Darwin-Prinzips erfüllen. 


Transformationsproblem 


Die hohe innerartliche Konstanz so komplexer Strukturen, wie sie die Hemipenes der Sauria 
(und der Serpentes) sind, kann nur durch hoch polygene Bedingtheit erklärt werden. Wie 
aber kann es — bei gleichzeitig angenommener selektiver Neutralität der spezifischen Aus- 
formungen — überhaupt zu Änderungen in der Evolution der Strukturen kommen? Wie sind 
die Transformationsreihen, die von ursprünglichen bis zu hoch abgeleiteten Ausformungen 
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führen können, erklärbar? Hierzu muß angenommen werden, daß die betroffenen Gene auf- 
grund pleiotroper Wirkungsweisen auch noch andere, aber der Selektion unterliegende 
Merkmale steuern, wie dies ebenso für entsprechende Fälle bei Wirbellosen postuliert wird 
(vgl. Kosswig 1959, Stammer 1959, Kraus 1968, Böhme 1971). Im Idealfall müßte man 
also selektionsbedingte, z.B. ökologische Spezialisationsreihen finden, die sich mit genital- 
morphologischen Trends positiv korrelieren lassen. Ich glaube, zwei Beispiele aus dem Be- 
reich der Lacertidae aufgedeckt zu haben, die als solche genitalmorphologischen ‚‚pseud- 
orthevolutiven’’ Spezialisationsreihen im Sinne Steffans (1961) interpretiert werden müs- 
sen: 


— Die Gattung der Fransenfinger (Acanthodactylus) ist durch den Besitz von fransenartigen 
Schuppen an den Rändern von Fingern und Zehen gekennzeichnet, wie sie als adaptive, 
habitat-bezogene Anpassung auch bei zahlreichen anderen sandbewohnenden Echsen dieser 
und weiterer Familien vorkommen (vgl. die Übersichtsdarstellungen bei Peters 1969 und 
Klemmer 1971). Einige Arten zeigen relativ unspezialisierte Habitatansprüche, wie z.B. der 
auch in SW-Europa vorkommende A. erythrurus, oder der auf Zypern und an der Levante- 
küste heimische A. schreiberi. Eine Reihe von im Habitatanspruch intermediären Arten 
(z.B. A. grandis, A. pardalis) führt zu den Formen um den spezialisiertesten, nur auf Flug- 
sand lebenden A. scutellatus. In Abhängigkeit vom besiedelten Substrattyp zeigen die ver- 
schiedenen Arten unterschiedlich stark ausgebildete Fransenschuppen, besonders an der 
vierten Zehe, von denen wir hier — umgezeichnet nach Salvador (1982) — diejenigen von 
A. schreiberi, A. grandis und A. scutellatus abbilden (Abb. 8 links). Die rechte Bildhälfte 
zeigt die einzelnen einzelligen Cuticularstacheln des Hemipenis-Epithels der drei Arten 
(umgezeichnet nach Böhme 1971), wo man die Transformation des ursprünglichen, einspit- 
zigen Stachels über eine Zähnelung an einer Seite der Zellspitze bis zur Bildung eines klei- 
nen apikalen Krönchens, welches einen der Ableitungstypen bei Lacertiden darstellt, verfol- 
gen kann. Die Deutung dieser Transformationsreihe durch genetische Kopplung mit der 
ökologischen Spezialisation liegt auf der Hand. Sie wird noch plausibler durch das folgende 
Beispiel, 


— das nicht nur durch die Art der ökologischen Anpassung, sondern auch durch die anders- 
artigen Apomorphien eine gute Ergänzung darstellt. Es handelt sich um die in Ostasien hei- 
mischen Schnelläufer- oder Langschwanzeidechsen der Gattung Takydromus. Während die 
nördlichste Art T. amurensis aus dem Ussurigebiet in Gestalt und Habitatwahl ein verblüf- 
fendes Nischenäquivalent der einheimischen Waldeidechse (Lacerta vivipara) ist, zeigt sich 
die japanische Art T. tachydromoides bereits schlanker und langschwänziger. Die südlich 
anschließenden Arten, z.B. T. septentrionalis, T. formosanus, T. smaragdinus u.a., sind 
weiter in der K6rperform gestreckt und haben erheblich längere Schwänze. Diese Transfor- 
mation, die mit immer stärkerer Bindung an Grasflurhabitate verknüpft ist, führt zum Ex- 
trem bei dem indomalayischen T. sexlineatus, dessen Schwanz das fünf- bis sechsfache der 
Körperlänge erreichen kann. Und in der Tat sind diese Tiere wirklich in der Lage, pfeil- 
schnell über die Spitzenschicht von hohen Grasbeständen zu gleiten, ohne einzusinken 
(Hauschild 1986), bewirkt durch die Schwerpunktverlagerung hinter den Körper. 


Das Hemipenisepithel der noch relativ unspezialisierten Art T. tachydromoides (Abb. 9 a) 
gleicht in etwa dem ebenfalls plesiomorphen von Acanthodactylus schreiberi (Abb. 8 a). 
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a 
b 

Abb. 8. Pseudorthevolutiver Trend von Genitalstruktu- 
c ren, korreliert mit ökologischer Spezialisationsreihe 


bei Fransenfingern (Acanthodactylus). Links vierte 
Hinterzehe mit Fransenschuppen (umgezeichnet n. Sal- 
vador 1982), rechts Stachelepithel am Hemipenis (um- 
gezeichnet n. Böhme 1971). a. A. schreiberi, b. A. 
grandis, c. A. scutellatus. — Zeichn. U. Bott. 


Die Transformation führt hier aber nicht über eine Aufzähnelung zu einem Strahlenkrön- 
chen, sondern über Streckung der Epithelzellen (T. septentrionalis, Abb. 9 b) bis zu basis- 
warts abgekrümmten Stachelspitzen (T. sexlineatus, Abb. 9 c) außerordentlich gestreckter, 
schlanker Zellfortsätze. 


Diese beiden Beispiele können als ein erstes Modell gelten, wie man sich die Umbildung 
genitalmorphologischer Strukturen trotz der durch Polygenie bedingten innerartlichen Kon- 
stanz vorstellen kann. 


Die Kritik Eberhards (1985) am auf Mayr (1963) zurückgehenden Pleiotropiemodell ein- 
schließlich der von Arnold (1973) modifizierten und verbesserten Form konzentriert sich 
zu sehr auf die von ihm zu absolut angenommene Entsprechung von Männchen- und 
Weibchen-Genitalien. Zumindest im Bereich der Herpetologie besteht diese nicht so. Der 
Einwand Eberhards (l.c.), das Pleiotropie-Modell erkläre nicht, warum nur Genitalmerk- 
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male, nicht aber andere Organsysteme betroffen seien, wird entkräftet, wenn man die nicht 
periphere Lage und die nur zeitweise funktionelle Beanspruchung der Hemipenes bertick- 


sichtigt. 


a b c 
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Abb. 9. Pseudorthevolutiver Trend von Genitalstrukturen, korreliert mit ökologischer Spezialisationsreihe bei Schnel- 
läufern (Takydromus). Oben Habitus, unten Stachelepithel am Hemipenis (umgezeichnet n. Böhme 1971). T. tachy- 
dromoides, b. T. septentrionalis, c. T. sexlineatus. — Zeichn. U. Bott. 
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SPEZIELLER TEIL 


Terminologisches und Vorgehensweise 


Wie schon im Allgemeinen Teil dieser Arbeit zeigt sich auch im Speziellen, daß die Darstel- 
lung der erarbeiteten Befunde nicht sinnvoll von ihrer Diskussion zu trennen ist. Dement- 
sprechend soll auch im folgenden bei der Behandlung der einzelnen Echsenfamilien verfah- 
ren werden. Zu deren Aufzählung (Kapitel Abhandlung der Familien) ist zu erläutern, daß 
in mehreren Fällen die Familienklassifikation noch unstabil und Gegenstand widerstreiten- 
der Meinungen ist. Betroffen hiervon sind z.B. die Leguane, deren intrafamiliäre Gruppie- 
rungen teils klassifikatorisch informell sind, teils von manchen Autoren eigenen Familien- 
rang zugewiesen erhielten (s. unten). Aber auch bei Agamen, Geckos, Gürtelechsen, Tejus, 
Skinken, Doppelschleichen und anderen (vgl. unten die entsprechenden Abschnitte) sind der 
familiäre Status und die Umgrenzung einiger Untereinheiten noch umstritten. 


Unsere auf die Hemipenismerkmale der Chamäleons zugeschnittene neue Terminologie 
(Klaver & Böhme 1986), die aufgrund der Sprachenvielfalt des Schrifttums notwendig wur- 
de und daher latinisierte oder lateinische Termini einführte, kann zum Teil auch bei den an- 
deren Familien Benutzung finden. Die jeweils homologen Hemipenis-Abschnitte werden 
bei allen Gruppen, wo sie unterscheidbar sind, als Pedicel (Basisteil), Truncus (Mittel- 
schaft) und Apex (Endabschnitt) bezeichnet. Die besonders benannten apikalen Strukturen 
bei Chamäleons (Rotulae, Auriculae, Pedunculi: Klaver & Böhme l.c.) werden dagegen für 
ähnlich aussehende Strukturen bei anderen Familien nicht verwendet, da keine Homologien 
suggeriert werden sollen, wo augenscheinlich chamäleon-typische Autapomorphien und 
diesen ähnelnde Parallel- oder Konvergenzbildungen anderer Gruppen vorliegen. Homolog 
dagegen ist zweifellos die wabenartige Bekleidung von Truncus und Apex der Chamäleons 
mit der der übrigen Iguania (Iguanidae, Agamidae) und Gekkota (Gekkonidae, Pygopodi- 
dae), weshalb hier der Terminus Calyces (Singular Calyx) verwendet wird. Die vor allem 
bei scincomorphen Familien (Scincidae, Cordylidae, Lacertidae, Teiidae) auftretenden 
wulstartigen Falten, die mit mikroskopischem Stachelepithel besetzt sein können, heißen 
Plicae, während die trunkale und apikale Bekleidung des Anguimorphen-Hemipenis hier 
mit dem neu gebildeten Terminus Paryphasmata (= Paryphasmen, Singular Paryphasma) 
belegt wird. Diese Stützsäume werden traditionell im englischsprachigen Schrifttum mit 
,,tlounces’’ bezeichnet. Es handelt sich dabei um saumartige, quer zur Organachse verlau- 
fende und durch die Samenrinne unterbrochene Strukturen, die nur an ihrer Oberkante mit 
dem Schaft verwachsen sind, deren Unterkante also frei endigt. In diese am Unterrand meist 
gewellten Säume sind meist senkrechte Stützstäbchen eingelagert (Abb. 43, 44). Die Defini- 
tion des Begriffes ‚‚flounce’’ bei Peters (1974) lautet: ,,Used in herpetology for certain ty- 
pes of folding in the inverted hemipenis in lizards and snakes. These folds disappear (von 
mir hervorgehoben) when the hemipenis is everted and engorged with blood. Very similar 
to, and often used as identical with the term Plica’’. Diese Aussage ist in doppelter Hinsicht 
zu korrigieren. Natürlich verschwinden die Saumfalten nicht beim voll ausgestülpten und 
turgiden Hemipenis, im Gegenteil, wie aus Abb. 33 und 34 ersichtlich, richten sie sich — 
am nicht-turgiden Organ noch herabhängend — auf, spreizen sich dabei vom Schaft ab und 
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können so als Anker in der Weibchen-Kloake funktionieren. Sie sind daher den hier Plicae 
genannten Wulstfalten zunächst unähnlich und sollten terminologisch nicht mit ihnen ver- 
quickt werden. Nur wenn sie, was möglich ist, Reduktionen unterworfen sind, können sie 
ein plica-artiges Aussehen haben. 


Die Begriffe Calyces und ,,flounces’’ finden auch oft für entsprechende Strukturen am 
Schlangenhemipenis Verwendung (s. Dowling & Savage 1960), obwohl sie dort natürlich 
unabhängig, also nicht synapomorph entstanden sind. 


Weitere Strukturen am Hemipenis der Echsen sind familienspezifisch und werden in den 
entsprechenden Abschnitten auch terminologisch behandelt. 


Die Abhandlung der Familien selbst erfolgt in jeweils vier Paragraphen, die, jeweils wie- 
derkehrend, folgende Zwischentitel tragen: 


— Systematische Situation: eine kurze Zusammenfassung der bisherigen systematischen 
Konzepte der betreffenden Familie. 


— Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse: dargestellt anhand der Literatur — so- 
fern solche vorhanden! 


— Eigene Befunde: also die Hemipenis-Beschreibungen der von mir untersuchten Arten. 


— Diskussion: eine Erörterung der Befunde im Hinblick auf das in den ersten beiden Ab- 
schnitten Gesagte. 


Eine Ausnahme von diesem Schema wird nur bei einer Familie gemacht: Die Bearbeitung 
der Chamaeleonidae, mit besonders umfangreichem und komplettem Material, ist unter 
Mitarbeit von C. Klaver über den in dieser Arbeit gesetzten Rahmen hinausgegangen, hat 
über die Hemipenis-Analysen hinaus alle übrigen bisher untersuchten Merkmalsgruppen be- 
wertet und aus ihrer Synthese eine neue Phylogenie und Klassifikation der Familie erarbei- 
tet. Sie ist daher als eigene Abhandlung aus dieser Arbeit herausgelöst und als englischspra- 
chige Publikation kürzlich erschienen (Klaver & Böhme 1986). Die vorliegende Arbeit gibt 
daher im Abschnitt Chamaeleonidae nur einen referierenden Abriß der vorab publizierten 
Arbeit. 


Die Doppelschleichen oder Amphisbänen, die neuerdings (Gans 1974, 1978) als eigene Un- 
terordnung oder gar Ordnung geführt und in eine wechselnde Zahl eigener Familien unter- 
teilt werden, habe ich bei meinen Hemipenis-Untersuchungen mit einbezogen. Da ihre Ech- 
sennatur aber strittig ist (vgl. Böhme 1981), werden meine Ergebnisse — unter Einbezie- 
hung auch nicht-genitalmorphologischer Merkmale — an anderer Stelle gesondert publiziert 
(Böhme, im Druck). 


Abhandlung der Familien 


Mit Ausnahme der Amphisbänen werden alle übrigen Familien in der von Dowling & 
Duellman (1978) vorgeschlagenen Reihenfolge abgehandelt. 
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Iguanidae 
Systematische Situation 


Die Leguane mit ca. 650 Arten (625 nach Dowling & Duellman 1978) sind eine der arten- 
reichsten Echsenfamilien. Gemeinsam mit den Agamidae und den Chamaelonidae bilden sie 
die Infraordnung Iguania (Dowling & Duellman l.c., Estes 1983). Die innerfamiliäre Glie- 
derung ist noch im Fluß. Vor allem Etheridge (1959 und unpubl.) unterschied einige infor- 
melle Subgruppen, die er als ,,anolines’’, ,,basiliscines’’, ,,iguanines’’, ‚‚leiosaurines’’, 
„‚oplurines’’, ,,sceloporines’’, ,,tropidurines’’ und ,,urostrophines’’ bezeichnete. Die bei 
ihm namenlose Gattungsgruppe Enyalioides, Morunasaurus und Hoplocercus als iguanide 
Basisgruppe wäre analog als ,,morunasaurines’’ zu bezeichnen. Das Zweierbündel Crota- 
phytus/Gambelia sowie die Gattungen Enyalius und Polychrus verbleiben als isolierte Ein- 
zelgruppen in seinem Schema (Etheridge unpubl. 1970). Die durch Anfiihrungszeichen und 
die informelle anglisierte Endung °’-ines’’ bezeichneten Gruppen sind nach Etheridge 
(1982) ausdrücklich nicht als Unterfamilien gemeint, werden aber — Beispiel Iguaninae — 
von Burghardt & Rand (1982) ausdrücklich so aufgefaßt und bezeichnet. Während die ge- 
nannten Gruppen in sich definierbar sind (z.B. Savage 1958, Etheridge 1959, 1964, 1966, 
1970, 1982 und unpubl., Blanc 1977, 1982 a, b), ist dies für die Gesamtfamilie nicht mög- 
lich. Ein oberkretazisches Fossil (Pristiguana brasiliensis) schien seinen Entdeckern sogar 
Übergänge zu den Teiiden, also zur Infraordnung Scincomorpha (Estes & Price 1973, Estes 
1983) aufzuweisen! Estes (1983) hält daher die Iguanidae für eine primitive Gruppierung, 
die durch keine einzige Synapomorphie einheitlich zu kennzeichnen ist, daher paraphyleti- 
schen Charakter hat. 


Strittig im Rang von den genannten Iguaniden-Gruppierungen ist am ehesten die Gruppe der 
‚‚oplurines’’, die mit den beiden Gattungen Oplurus und Chalarodon auf Madagaskar ende- 
misch ist und damit ein nach wie vor ungelöstes tiergeographisches Rätsel aufgibt. Blanc 
(1982 a) bezeichnet sie als ‚‚true iguanids’’, und weiter als ,,a single monophyletic unit per- 
haps deserving a family or subfamily rank’’. In einer weiteren Arbeit (Blanc 1982 b) refe- 
riert er die Ansicht von Moody, daß den Madagaskar-Leguanen Familienrang zukäme. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Die ersten Charakterisierungen iguanider Hemipenes erbrachte Cope (1986), der nicht we- 
niger als 30 Arten der folgenden Gattungen untersuchte: Anolis, Xiphocercus, (heute syno- 
nym zu Anolis), Polychrus, Basiliscus, Ctenosaura, Cyclura, Iguana, Corythophanes, Sau- 
romalus, Crotaphytus, Dipsosaurus, Sceloporus, Callisaurus, Holbrookia, Enyalioides, 
Doryphorus (heute synonym zu Uracentron), Microlophus (heute synonym zu Tropidurus), 
Uraniscodon (heute Uranoscodon) und Phrynosoma. Leider läßt er offen, welche Arten der 
betreffenden Gattungen ihm vorlagen, doch ist damit auch impliziert, daß er offenbar im 
Falle mehrerer pro Gattung untersuchter Arten keine substantiellen Unterschiede feststellte. 
Er konnte so seine Ergebnisse als gattungstypisch zusammenfassen. Er beachtete den Grad 
der Bifurkation, das Auftreten von ,,welts’’ (= Stützsäume verfestigten Gewebes, ,,st’’ in 
Abb. 10), deren Verlauf und Struktur sowie das Auftreten und die Ausdehnung von calyx- 
bedeckten Partien. Durch kombinierte Ähnlichkeitsklassen dieser Merkmalszustände ge- 
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langte er zu den Gattungsbündeln, die zum großen Teil überraschend gut mit den jüngsten 
phylogenetischen Vorstellungen von Etheridge (l.c.) korrelieren. So stehen die Großlegua- 
ne (,,iguanines’’) mit Ausnahme von Dipsosaurus beisammen, auch im Falle von Tropidu- 
rus, Uranoscodon und Uracentron ist ein Gattungsbündel der ,,tropidurines’’ getroffen, 
während umgekehrt auch die isolierten Stellungen der untersuchten Gattungen Anolis als 
Vertreter der ,,anolines’’, Enyalioides (,,morunasaurines’’) und des aberranten Polychrus 
sich in Copes (l.c.) Schema schon andeuten. 


Des weiteren untersuchten Noble & Bradley (1933) den Hemipenis von drei Leguanarten, 
nämlich Leiocephalus inaguae, Sceloporus undulatus und Anolis carolinensis, dokumentiert 
durch gute Zeichnungen (l.c.: fig. 11). Die Autoren behielten die Frage, ob die von ihnen 
beobachteten Unterschiede systematisch relevant seien, weiteren Untersuchungen an um- 
fangreicherem Material vor. 


Dowling et al. (1971 a) bemerkten in diesem Kontext: ,, The Iguanidae appears to have esca- 
ped study’’. Sie nahmen das zum Anlaß, den aberranten, tief gegabelten Hemipenis der tro- 
pidurinen Art Plica plica (vgl. Abschnitt ‚‚Schlüssel-Schloß-Prinzip’’) detailliert zu be- 
schreiben und abzubilden, als ersten Beitrag einer geplanten Serie, die aber bislang nicht 
fortgesetzt wurde. Köster & Böhme (1975) und Böhme (1983) bildeten den Plica-Hemipe- 
nis erneut ab. Green (1977) beschrieb denjenigen von Uracentron (=Doryphorus bei Cope 
1986). Die P. plica-Abbildung von Dowling et al. (l.c.) findet sich — ohne Textkommentar 
— bei Dowling & Duellman (1978) reproduziert; ebenso ohne begleitende Beschreibung ab- 
gebildet sind dort noch die Organe von Crotaphytus collaris und Iguana iguana. 


Schließlich dokumentierte Blanc (1977) in seiner Monographie der Madagaskar-Leguane 
deren Hemipenes photographisch. 


Eigene Befunde 


Von folgenden Leguanarten — aufgeführt nach den Etheridge’schen Verwandschaftsgrup- 
pen — konnte ich ausgestülpt präparierte Hemipenes untersuchen (lediglich bei der frisch 
nicht beschaffbaren Meeresechse von Galapagos mußte auf ein invertiertes Organ zurückge- 
griffen werden): /guana iguana, Cyclura cornuta, C. ricordii, Ctenosaura pectinata, Am- 
blyrhynchus cristatus, Brachylophus fasciatus als Vertreter der ,,iguanines’’; Oplurus cu- 
vieri, Chalarodon madagascariensis für die ,,oplurines’’; Enyalioides microlepsis für die 
‚morunasaurines’’; Basiliscus galeritus, B. basiliscus, B. plumifrons, B. vittatus, Corytho- 
phanes hernandezii, C.cristatus, Laemanctus deborrei für die ,,basiliscines’’; Anolis lati- 
frons, A. richardii, A. marmoratus, A. roquet für die ,,anolines’’; Crotaphytus collaris als 
Einzelgattung; Sceloporus jarrowii, S. occidentalis, S. melanorhinus, Callisaurus draco- 
noides, Phrynosoma plathyrhinos, P. asio für die ,,sceloporines’’; Diplolaemus darwini, 
Pristidactylus spatulatus für die ,,leiosaurines’’; Phymaturus palluma, Ophryoessoides 
haenschi, O. iridescens, Tropidurus peruvianus, T. occipitalis, T. spinulosus, T. etheridgei, 
T. praeornatus, Uranoscodon superciliaris, Plica plica für die ,,tropidurines’’; sowie 
schließlich Polychrus marmoratus als Einzelgattung. 
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Abb. 10. Sulcal- (links) und Asulcalansicht des Hemipenis von /guana iguana (ZFMK unkatalog.). sl: Sulcuslippen; 
rl. Randleisten der Calyces; st: Stützsäume; IW: longitudinale Wülste. — Zeichn. K. Doering. 


Iguana iguana 


ZFMK unkatalogisiert: ohne Fundortangabe (Abb. 10). Hemipenis keulenförmig. Sulcus- 
lippen (sl auf Abb. 10) stark asymmetrisch; die äußere insgesamt verkürzt, aber dafür saum- 
artig vorstehend und den unteren Sulcusbereich breit verdeckend; die innere in Richtung 
Pedicel undeutlich werdend. Der Sulcus öffnet sich in einen glatt ausgekleideten konkaven 
Bereich, von dem drei deutlich einschnürende Längsnähte zum asulcalen Truncusbereich 
hinüberziehen. Der mittlere Einschnitt divergiert und bildet den Innenrand einer longitudi- 
nalen Stützstrebe (st; ,,welt’’ sensu Cope 1986), die aus verstärktem Gewebe besteht, das 
aber dennoch mit winzigen Calyces dicht besetzt ist. Daher wird ein eigener Terminus, den 
Begriff ,,welt’’ übersetzend, hier nicht geprägt. Der gesamte Apex ist an seiner asulcalen 
Seite mit diesen winzigen Calyces bekleidet, die pedicelwärts in größere, querverbreiterte 
übergehen und deren Randleisten (rl) dann gefaltet oder lamellenartig aussehen. Die hierzu 
im englischsprachigen Schrifttum gebrauchten Termini , ,plicate’’ oder ,,laminate’’ werden 
hier nicht übernommen, weil unter Plicae hier die anders gebauten Wulstleisten der Scinco- 
morpha verstanden werden und durch neue Termini die Homologie der diversen Calyx- 
Ausprägungen nicht verdunkelt werden soll. Lateral bilden die Calyxleisten übereinander 
stehende Vorwachsungen, die longitudinale Wülste (lw) ergeben. Das Pedicel ist querge- 
rieft und an beiden Seiten mit Melanophoren angereichert. 
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Der bei Dowling & Duellman (1978, fig. 75.5) dargestellte Hemipenis derselben Art (Sul- 
calansicht) entspricht dem hier beschriebenen Organ. 


Cyclura cornuta 


ZFMK 21138 — 139; Haiti. Organ keulenförmig, stärker in sich gekrümmt als bei /. igua- 
na. Äußere Sulcuslippe ebenfalls asymmetrisch saumartig erweitert. Sulcus breit, sich in 
einen glatt ausgekleideten vorderen Apicalbereich öffnend. Dessen asulcaler Bereich ist mit 
winzigen Calyces bedeckt, die am Truncus größer werden und eine Tendenz zur Querver- 
breiterung zeigen. In der Aufsicht wird eine scharfe Querfurche sichtbar. Die longitudina- 
len Stützstreben sind an ihren Innenseiten mit dem dazwischen liegenden Gewebe verbun- 
den, so daß eine Art asulcaler Stützschild mit einheitlich kleiner Calycierung entsteht. 


Trotz eines geringen Größenunterschiedes der Organe (wie auch ihrer Träger) stimmen sie 
vollständig miteinander überein. 


Cyclura ricordii 


ZFMK 35491: Grenzgebiet Haiti zur Dominikanischen Republik. Organ keulenförmig, in 
der Längsachse verdreht. Sulcus daher gebogen, innere Sulcuslippe wulstig, äußere dage- 
gen saumartig ausgezogen. Sulcus Öffnet sich apikal in einen glatten Bereich, der durch eini- 
ge tiefe und kurze Längs- und Querfurchen gegliedert, aber nicht in zwei Loben geteilt ist. 
Calyces auf der asulcalen Seite sehr irregulär, sich rasch pedicelwärts vergrößernd, dabei 
nicht querverbreitert, sondern ein weitmaschiges Netzwerk bildend, das abrupt in ein lan- 
ges, glattes Pedicel übergeht. Die bei /guana, Cyclura cornuta und Ctenosaura pectinata 
(s. unten) homologen Stützstreben (,,st’’ auf Abb. 10) sind sehr kurz und schließen ein glat- 
tes Feld ein. Melanophoren finden sich nicht. 


Ctenosaura pectinata 


ZFMK 13248: Acapulco, Guerreros/Mexiko. Organ birnenförmig. Sulcus gerade, von 
asymmetrisch ausgebildeten Sulcuslippen begrenzt, deren äußere nicht nur saumartig, son- 
dern auch wellenförmig verlängert ist und teils der anschließenden Truncusfläche anliegt, 
teils über die Sulcusinnenfläche übersteht. Eine apicale Einschnürung in Fortsetzung des 
Sulcus teilt das Organ in zwei Loben, die apikal mit winzigen Calyces übersät sind. Sie ge- 
hen pedicelwärts sukzessiv in größere, im Truncusbereich querverbreiterte Calyces über. 
Zwei asulcal und longitudinal verlaufende Stützstreben schließen ein calyxbekleidetes Feld 
ein, übereinander stehende, zipfelartige Auswachsungen von Calyxleisten bilden zwei late- 
rale Längskanten. Melanophoren sind nicht vorhanden. 


Amblyrhynchus cristatus 


MCZ 2024: Galapagos-Inseln/Ecuador. Von der Meeresechse war nur dies eine eingezogen 
aus der Schwanzwurzel herauspräparierte Organ verfügbar. Es war bereits in einer Weise 
angeschnitten, die eine ordentliche Präparation und daher eine Vorstellung von Form und 
Lagebeziehung am Organ nicht ermöglichte. Sichtbar bleibt nur die hier zuinnerst liegende 
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Calyxbekleidung, die außerordentlich stark entwickelt ist und aus tiefen Calyces mit hohen, 
dünnen Leistenrändern besteht. In situ liegen die Calyxleisten oft so geschindelt, daß der 
Eindruck einer glatten Fläche entsteht. Erst durch Auseinanderziehen mit der Präparierna- 
del werden die darunter liegenden tiefen Calyces sichtbar. Ihre Größe scheint in apicaler 
Richtung stark abzunehmen. 


Es wäre sehr wichtig gewesen, von A. cristatus einen gut präparierten, evertierten Hemipe- 
nis zu haben, desgleichen von den mir gar nicht zugänglichen Conolophus-Arten. Auf die 
besondere Wichtigkeit der Galapagos-Großleguane innerhalb der Iguanidae komme ich in 
der Diskussion der Familie zurück. 


Brachylophus fasciatus 


CNHM 142772: Le Vaka, Ovalua Island/ Fiji-Inseln. Organ keulenförmig. Nach seiner 
Größe und der seines Trägers (Kopf-Rumpflänge 190 mm) mit Sicherheit adult. Oberfläche 
des gesamten Organs glatt wirkend, erst bei starker Vergrößerung und Abtrocknung sind 
undeutliche, sehr flache Calyxstrukturen zu erkennen, deren Leisten kaum erhaben sind. 
Es finden sich unregelmäßig verteilte Felder von Melanineinlagerung. 


An diesem Einzelstück kann nicht beurteilt werden, ob die schwach ausgebildete Calyxbe- 
kleidung Ausdruck saisonaler Variation oder aber typisch für die Art ist. 


Oplurus cuvieri 


ZFMK 38687: Majunga/Madagaskar. Organ ungeteilt. Sulcus mit großen, saumartigen 
Lippen, Apex zweilobig, wobei der (in situ) äußere Lobus kleiner als der innere ist. Zwi- 
schen den Loben am asulcalen Apexrand ein ungefähr dreieckiger Fortsatz, der mit sehr 
kleinen Calyces bekleidet ist und weicheres Gewebe als das übrige Organ aufweist. Unter- 
halb dieses Fortsatzes geht die Calyxbekleidung sukzessiv in größere, im unteren Truncus- 
bereich große, waagerecht verschmolzene Calyces über. Das gesamte Organ hat auf der 
asulcalen Seite je eine seitliche Längsdelle, die unterhalb der Apicalloben in die Waagerech- 
te umbiegt, aber die Calyxbekleidung nicht unterbricht. Im unteren Truncusbereich finden 
sich asulcal und sulcal zwei voneinander getrennte Felder verstreuter Melanophoren, die 
auch auf das Pedicel übergreifen. 


Die bei Blanc (1977, pl. Il oben) abgebildeten Seitenzipfel der Apicalloben sind bei unserem 
Tier nicht deutlich. 


Chalarodon madagascariensis 


ZFMK 8909 — 910: Tuléar/Madagaskar. Organ gestreckter als bei ©. cuvieri, Apex weni- 
ger deutlich differenziert. Sulcus gerade, Sulcuslippen weniger breit, die äußere deutlich 
schmaler als die innere. Apicale Loben oberseits glatt, zur asulcalen Seite zipflig ausgezo- 
gen. Asulcale Seite des Truncus durch zwei seitliche Längsfurchen begrenzt, die eine Sa- 
menrinne vortäuschen können, aber die Calyxbekleidung nicht unterbrechen. Calyces wie 
bei C. cuvieri zur Organbasis hin größer und gröber werdend. 
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Trotz gleicher Körpergröße und identischer Sammeldaten hat das Männchen ZFMK 8910 
weniger gut differenzierte Calyces. Eingelagerte Melanophoren fehlen bei beiden Tieren. 


Das bei Blanc (1977, pl VIII) abgebildete Organ stimmt im wesentlichen mit obiger Be- 
schreibung überein. 


Enyalioides microlepis 


ZFMK 40451 — 454: Guayaquil/Ecuador. Organ gedrungen, von der sulcalen Seite her un- 
gegliedert rundlich erscheinend. Sulcus öffnet sich breit zum Apex und erweitert sich in ein 
glattes, halbrundes Apikalfeld, das mit scharfem Rand von einer mit winzigen Calyces be- 
kleideten Kante begrenzt wird. Oberseits ist der Apex durch eine Medianfurche sehr 
schwach eingesenkt, die sich asulcal bis zum Pedicel fortsetzt. Asulcal ist eine Differenzie- 
rung in Truncus und Pedicel deutlicher. Sie wird markiert durch eine mediane Erhabenheit, 
die aus festerem Gewebe etwas dunklerer Farbe besteht. Sie weist, wie auch das Pedicel, 
eine glatte Oberfläche auf. Die Männchen ZFMK 40452 — 454, die eine absteigende Grö- 
Benreihe bis ins Subadultstadium bilden, weisen prinzipiell dieselben Strukturen wie das 
Adult-Männchen 40451 auf. 


Basiliscus galeritus 


ZFMK 42742: Santo Domingo/ Ecuador. Organ gedrungen, stark in sich zur sulcalen Seite 
hin abgeknickt. Sulcus daher stark winklig gebogen, teilt den Apex in zwei Loben und mün- 
det dort in eine glatte, sich auf der Sulcalseite der Loben erstreckende Fläche. Diese geht 
dann zur asulcalen Seite in eine deutliche, wabenartige Calyxbekleidung über, die nicht zu 
waagerechten Verschmelzungen und auch nicht zu Randauswachsungen tendiert. Median 
auf der asulcalen Seite steht eine größere Erhebung, die durch die Knickung des Gesamtor- 
gans bei Seitenansicht einen weit nach außen ragenden Fortsatz bildet. Pedicel dicht mit 
Melanophoren besetzt, von denen einige den erwähnten asulcalen Höcker erreichen. 


Basiliscus basiliscus 


MCZ R-145266 und R-150952: Kolumbien. Organ gedrungen, in sich zur Sulcalseite stark 
abgeknickt. Sulcus mit fleischigen Lippen, den zu ihm gewandten Apex-Teil in zwei Loben 
gliedernd. Deren sulcus-zugewandte Flächen glatt, asulcal mit wabenartigen Calyces be- 
kleidet. Dort median eine glatte Erhebung, die bei Seitenansicht am Gipfel der Knickstelle 
stark vorspringt. Beide Männchen sind gleichartig gebaut. Melanophoreneinlagerungen feh- 
len. 


Basiliscus plumifrons 


ZFMK 19062: Costa Rica; ZFMK 41935: Honduras. Organ mäßig gestreckt, kaum gewin- 
kelt. Sulcuslippen schmal, den Apex median nicht in zwei Loben teilend, sondern divergie- 
rend und dadurch ein medianes Element bildend. Dessen glatte Fläche geht, wie auch an 
den Seitenteilen, in den calyxbekleideten asulcalen Truncus über, wo die Calyces sich basis- 
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warts zunehmend querverbreitern. Stark ausgewachsene, übereinander stehende Zipfel 
asulcaler Calyxleisten bilden einen medianen Vorsprung, der daher von der glatten Erhe- 
bung bei B. galeritus und B. basiliscus verschieden ist. Einige isolierte Melanophoren im 
Bereich der Samenrinne. Das kleinere honduranische Männchen zeigt keine Abweichungen. 


Basiliscus vittatus 


ZFMK 27414: Costa Rica. Organ etwas gestreckter als bei B. galeritus. Sulcus ebenfalls 
den Apex in zwei Loben teilend, deren zu ihm gewandte Seiten glatt sind. Calyxbildung 
ebenfalls wabenartig, asulcal kein vorspringender medianer Höcker. Melanophoren eben- 
falls fehlend. 


Corythophanes hernandezii 


ZFMK 39546 — 547: Mexiko. Organ gedrungen, Pedicel abgesetzt, Sulcus an der Außen- 
seite von einer differenzierten Lippe begrenzt, innen nicht. Apex in zwei Loben geteilt, die 
— von oben betrachtet — durch übereinander stehende Verwachsungen der Calyxleisten in 
je drei erhabene Längswülste gegliedert sind. Eine Art Ringfalte begrenzt den Calyxbereich 
asulcal gegen das glatte, kurze Pedicel und bildet median zwei Zipfel. Im Bereich der 
senkrechten Calyxleistensäume stehen diese soweit vor, daß die Lateralansicht des Hemipe- 
nis bei kleiner Vergrößerung stachlig wirkt. 


Der Hemipenis des zweiten, etwas kleineren Männchens ZFMK 39547 ist mit dem des er- 
sten identisch. 


Corythophanes cristatus 


ZFMK 19059: Costa Rica; KU 59602: Alta Verapaz/ Guatemala. Organ gedrungen keulen- 
förmig. Äußere Sulcuslippe viel breiter als innere. Asulcale Seite des Apex mit wabenarti- 
gen Calyces, die bei KU 59602 pedicelwärts größer werden, bei ZFMK 19059 sehr undeut- 
lich sind. Im Kloakengewebe verstreute Melanophoren, die aber den Hemipenisschaft nicht 
erreichen. 


Laemanctus deborrei 


ZFMK 19048, 19050, 19052: Costa Rica. Apex und Truncus deutlich vom Pedicel differen- 
ziert. Sulcuslippen deutlich, beiderseits gleichgroße Säume ausbildend. Das gesamte, ge- 
drungen gebaute Organ mit Calyces bekleidet, die apical klein sind, zu den Seiten des Trun- 
cus hin waagerecht verschmelzen. Die gleichsinnige Ausbuchtung übereinander stehender 
waagerechter Calyxleisten ergibt eine Längsgliederung des Organs. Auf der apicalen Seite 
findet sich eine große glatte Papille, die aus der Calyxbekleidung hervorragt. Unterhalb von 
ihr setzt ein erhabener glatter Steg zum Pedicel an, der beidseitig von je einer vertieften 
glatten Truncuspartie begrenzt wird. 
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Anolis latifrons 


ZFMK 40446 — 448: Guayaquil/Ecuador. Organ gedrungen, ,,gestielt’’ wirkend. Sulcus 
von stark wulstigen, fleischigen Lippen begrenzt, die sich berühren, also ein sekundäres Lu- 
men erzeugen. Die äußere der beiden Sulcuslippen ist kräftiger entwickelt. Auf halber Höhe 
des Organs biegen die Sulcuslippen rechtwinklig auseinander nach außen und gehen in die 
Umrandung eines apicalen, verbreiterten Feldes über, das durch eine mediane Konkavität 
zwei schwach angedeutete Loben erkennen läßt und mit quer zur Organachse verlaufenden 
Falten bedeckt ist. Diese Falten erinnern stark an die Plicae der Scincomorpha (vgl. unten). 
Die apicale Seite ist dicht mit kleinen Calyces bedeckt, die sich pedicelwärts vergrößern. 
Am größten sind sie auf einer Erhebung, die sich auf der asulcalen Seite median unter den 
beiden Apicalloben befindet. Unmittelbar darunter folgt das Pedicel mit glatter Oberfläche. 
Die Fältelung auf der Sulcalseite wie auch die Calyxleisten auf der asulcalen Seite sind beide 
mit einer bei starker Vergrößerung sichtbaren pustulären Feinstruktur versehen. 


Die Hemipenes der drei untersuchten Männchen sind untereinander völlig gleich. 


Anolis richardii 


ZFMK 13835 — 836: Grenada. Organ gedrungen mit wulstigen Sulcuslippen, die den Sul- 
cus selbst als Rohr einschließen. Verbreitertes Feld am apicalen Sulcusende gefältelt. Asul- 
cale Seite mit kleinen Calyces bedeckt, die auf einer medianen Erhabenheit am größten 
sind. Diese Erhebung springt auffallend zapfenartig vor, so daß unter ihr eine deutliche 
Grube entsteht. 


ZFMK 13836 ist das kleinere der beiden untersuchten Männchen und unterscheidet sich 
durch weniger deutliche Calyxleisten. 


Anolis marmoratus speciosus 


ZFMK 41010: Couzier/Guadéloupe. Organ gestielt wirkend, mit deutlich in zwei Loben ge- 
gliedertem Apex. Sulcuslippen kräftig, aber den Sulcus selbst freilassend. Dieser teilt sich 
apical in zwei konkave Bereiche an der Basis der Loben. Deren asulcale Seite ist einheitlich 
mit gut differenzierten Calyces besetzt. Die Loben besitzen je einen großen erhabenen 
Längswulst, der sich median mit seinem Pendant zu einer stark vorspringenden, zapfenarti- 
gen Erhabenheit vereint. Dieser große Zapfen ist weich und flexibel. 


Anolis roquet summus 


ZFMK 41037: Martinique. Das adulte, voll ausgefärbte Männchen besitzt einen Hemipenis, 
der in Form und Proportionen mit dem der vorigen Art übereinstimmt. Allerdings sind Ca- 
lyces nicht ausgebildet. Ob es sich hierbei um eine saisonale Bedingtheit handelt, kann mit 
diesem Einzeltier nicht geklärt werden; auch eine sinnvolle Spekulation ist nicht möglich. 


Si] 


Crotaphytus collaris 


ZFMK 14136: Reno, Nevada/U.S.A.. Organ gedrungen, rundlich. Sulcus schiebt sich api- 
cal zwischen zwei leicht angedeutete Loben und endigt dort mit einem zipfelartigen Sulcus- 
lippenausläufer. Beiderseits der Sulcusmündung ein breites, glattflächiges Feld, das erst la- 
teral und apical von einer Calyx-Fläche umgrenzt wird. Asulcale Seite des Apex median 
eingesenkt, mit Calyces bekleidet, die in Richtung Pedicel zunehmend waagerecht ver- 
schmelzen und einen wulst- oder faltenartigen Eindruck machen. Im unteren Sulcusbereich 
einige verstreute Melanophoren. 


Dowling & Duellman (1978, fig. 75.4.) bilden einen nicht von beschreibendem Text beglei- 
teten Hemipenis von C. collaris ab, der dem hier untersuchten in keiner Weise ähnelt. Die 
Abbildung gleicht vielmehr dem iguaninen Typ, so daß mir eine Verwechslung in der Ab- 
bildungslegende nicht ausgeschlossen zu sein scheint. 


Sceloporus jarrowü 


ZFMK 13850: Nevada/U.S.A.. Organ keulenförmig, mäßig schlank. Sulcus gerade, seine 
Lippen nicht besonders differenziert. Apex glattflächig mit paariger Konkavität. Zwei paa- 
rig angeordnete Lateralloben sind in der unteren Hälfte mit feinen Calyces bekleidet, ein 
dritter medianer Lobus ist glatt und sorgt für das keulenförmige, ungegabelte Aussehen des 
ganzen Hemipenis. Der asulcale Truncus ist gleichmäßig mit Calyces bedeckt und gut vom 
glatten Apex- sowie auch vom Pedicelbereich differenziert. 


Sceloporus occidentalis 


ZFMK 14137: Nevada/ U.S.A.. Bis auf den etwas gedrungeneren Bau des Hemipenis gut 
mit voriger Art übereinstimmend. Lediglich auf der konkaven Oberfläche der beiden latera- 
len Apicalloben sind isolierte Melanophoren eingestreut. 


Sceloporus melanorhinus 


ZFMK 13255 und 13257: Acapulco, Guerreros/ Mexiko. Pedicel langgestreckt, daher 
Truncus und Apex stärker abgegliedert wirkend. Mit beiden vorigen Arten im Grundaufbau 
übereinstimmend. Calyces bei ZFMK 13255 flacher und weniger differenziert, trotz etwas 
bedeutenderer Körpergröße. 


Callisaurus draconoides 


ZFMK 19033: südwestl. U.S.A.. Organ von der sulcalen Seite gedrungen, fast kugelig. 
Sulcus öffnet sich breit, seine äußere Randlippe ist saumartig verlängert und zieht sich auf 
den glatten Apex, der eine mediane lobenartige Auswachsung zeigt. Diese läuft in einen zip- 
felartigen, großen, mit Calyces bekleideten asulcalen Fortsatz aus, dessen Unterrand mit 
der asulcalen, ebenso calyxbekleideten Seite des Hemipenis in Verbindung steht. Eine 
Grenze zwischen Apex und Truncus läßt sich hier nicht ausmachen. Die Calyces zeigen 
schon im Apicalbereich die Tendenz zur Querverbreiterung. 
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Phrynosoma plathyrhinos 


ZFMK 13846: Reno, Nevada/ U.S.A.. Hemipenis kugelig. Sulcus extrem kurz. Apex in 
Aufsicht in mehrere lobenartige stumpfe Vorsprünge gegliedert, die alle mit glattem Epithel 
bekleidet sind. Asymmetrisch eingestreut sind eine größere und ein kleinere Melanophoren- 
anhäufung. Asulcale Seite mit feinen Calyces bedeckt; zwei mediane, übereinanderstehende 
zapfenartige Erhebungen sowie drei Längsfurchen gliedern sie. 


Phrynosoma asio 


ZFMK 21144: Mexiko. Die Hemipenes des einzigen verfügbaren Männchens dieser groß- 
wüchsigen Krötenechse sind leider nicht vollständig ausgestülpt, so daß nur die deutlich dif- 
ferenzierten Calyces der Truncusbekleidung, nicht aber die Apicalstrukturen sichtbar sind. 


Diplolaemus darwini 


KU 160892: Neuquen/ Argentinien (Abb. 11). Auf ein kurzes Pedicel folgt eine tiefe Gabe- 
lung des Hemipenis in zwei gedrungene, kräftige Arme. Sulcus auf dem Pedicel von flei- 
schigen, teils gekräuselten Lippen begrenzt, dann gerade in apicaler Richtung verlaufend, 
um an der Gabelstelle oberseits die divergierenden Arme tief einzuschneiden; an deren 


Abb. 11. Hemipenis von Diplolaemus darwini (KU 160892); a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. U. Hauptmann. 
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Spitze in einer zweizipfligen Mündung endigend. Sulcale Seite vollständig mit Calyces be- 
kleidet, die basiswärts größer werden und Neigung zu Querverbreiterungen zeigen. Die da- 
durch entstehende lamellenartige Struktur setzt sich bis aufs Pedicel fort (Abb. 11 a). Auf 
der asulcalen Seite behalten die Calyces ihre regelmäßige wabenartige Struktur bei, sich 
ebenfalls basiswärts vergrößernd. Pedicel von dieser Seite ebenfalls lamellenartig struktu- 
riert (Abb. 11 b). 


Pristidactylus spatulatus 


KU 160888: Mendoza/ Argentinien (Abb. 12). Ähnlich Diplolaemus, Pedicel weniger klar 
abgesetzt. Truncus tief gegabelt und Sulcus ebenfalls die — hier kürzeren — Arme auf deren 
Oberseite tief einschneidend. Sulcusmündung mit welligem Endsaum der Lippen umgeben. 
Apical kleine, am Truncus größere, rechteckige bis querverbreiterte Calyces, die sich auch 
bei dieser Art bis aufs Pedicel fortsetzen. Asulcal vollständig mit Calyces bekleidet. 


Abb. 12. Hemipenis von Pristidactylus spatalurus 
(KU 160888) in Sulcalansicht. — Zeichn. U. Haupt- 
10) 2 4mm mann. 


Phymaturus palluma 


ZFMK 38731: 300 km südl. Santiago/ Chile; ZFMK 44765: Chile. Hemipenis gedrungen, 
fast kugelig. Sulcus kurz, mit wulstigen Lippen, die sich an ihrem Ende berühren oder sogar 
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etwas überdecken. Eine apicale, mediane Einschnürung deutet schwach zwei Loben an, 
zwei kurze Querfurchen strukturieren die Apex-Oberseite in Aufsicht. Das ganze Organ ist 
mit einheitlichen kleinen Calyces bedeckt, die erst zur Basis hin verschwinden und das nicht 
vom Truncus abgesetzte Pedicel glatt erscheinen lassen. 


Ophryoessoides haenschi 


ZFMK 40456: Guayaquil/ Ecuador. Hemipenis gedrungen keulenförmig. Sulcus von kräfti- 
gen, wulstigen Lippen begleitet und sich im letzten Viertel des Organs gabelnd, dadurch 
eine perfekt Y-artige Form erhaltend. Der so entstehende apicale Mittelteil ist durch eine 
mediane Einsenkung in zwei Loben differenziert, nicht aber in getrennte Hörner wie bei 
den anderen tropidurinen Arten mit gegabelter Samenrinne. Beiderseits der Sulcus- 
Gabelung finden sich auch auf der sulcalen Seite deutliche Calyces, die eine wabenartige 
bis viereckige Form haben. Asulcal sind an den Loben zwei seitliche Zipfel zu erkennen, 
die die Mündung der Sulcusäste markieren. Unterhalb der medianen Längsnaht folgt eine 
unpaare Erhebung, die zunächst mit groben Calyces, dann mit kaum noch erkennbaren Lei- 
sten bedeckt ist, so daß sie im Unterbereich glatt wirkt. Unterhalb von ihr beginnt das 
schmalere, glatte Pedicel, das einen erhabenen, ebenfalls glatten, medianen Längswulst auf- 
weist. 


Ophryoessoides iridescens 


ZFMK 45763: Prov. Manabi/ Ecuador. Hemipenis keulenförmig. Sulcus wie bei O. haeni- 
schi tief gegabelt, der Apex ist durch eine leichte mediane Einsenkung nur sehr schwach 
in zwei angedeutete Loben differenziert. Calyces im medianen Teil zwischen den Sulcusä- 
sten kleiner als außerhalb von ihnen. 


Tropidurus peruvianus 


ZFMK 29304: Küste bei Lima/ Peru. Organ gedrungen, Sulcus über eine kurze Strecke un- 
paar, dann sich gabelnd und im unteren Zentrum einer sulcuszugewandten, ungefähr runden 
und planen Apicalfläche endend. Kurz oberhalb der Gabelstelle des Sulcus ist der Hemipe- 
nis selbst in zwei tief gespaltene Loben gegabelt, die jedoch nicht als getrennte Arme diver- 
gieren, sondern eng aneinanderliegen. Ihre apicale Seite ist mit kleinen Calyces bedeckt, 
die pedicelwärts größer werden, aber ihre Wabenstruktur beibehalten. Median bedecken sie 
— in deutlichster und gröbster Ausprägung — eine vorspringende knopfartige Erhebung, 
unter der dann das glatte Pedicel ansetzt. 


Tropidurus occipitalis 


ZFMK 37723: Ecuador; ZFMK 44968, 44970: Prov. Manabi/ Ecuador. Organ stark über 
seine Querachse sulcal eingeknickt. Seine Lippen Öffnen sich auf halber Höhe des Organs, 
weichen rechtwinklig auseinander und ziehen dann wieder aufwärts zum Apex, der in zwei 
durch eine tiefe Gabelung voneinander getrennte Hörner geteilt ist. Diese divergieren aber 
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nicht armartig, sondern liegen einander an. Der Sulcus selbst gabelt sich ebenfalls und ist 
als Rinne bis zum Mittelpunkt jedes der beiden Apicalloben gut zu verfolgen. Deren Endab- 
schnitt ist je eine relativ glatte und plane, sulcalwärts gerichtete Fläche. Beide Flächen sind 
durch je eine Ringfurche pilzhutartig von den darunter liegenden Schäften der verlängerten 
Loben abgeschnürt. Diese sind auf der asulcalen Seite glatt, bis sie zum truncalen Bereich 
zusammenstoßen. Der Truncus selbst ist asulcal mit tiefen Calyces bekleidet, die fast alle 
querverbreitert sind und deren Leisten daher ein Lamellenmuster bilden. 


Der Bereich des Sulcus vor seiner Gabelung ist bei den beiden Männchen aus Manabi dicht 
schwarz pigmentiert, bei dem dritten ecuadorianischen Männchen dagegen nicht. 


Tropidurus spinulosus 


ZFMK 38487: Filadelfia, Chaco/ Paraguay (Abb. 13). Organ schlank, sehr langgestreckt, 
auf über die halbe Länge gespalten. Sulcus schmal, von schmalen, aber wulstigen Lippen 
begrenzt, gabelt sich ebenfalls und verläuft an beiden stark divergierenden Apexhörnern bis 
an deren Spitzen. Erst nach der Gabelstelle zeigen die Hörner eine Schwellung, um zur ein- 
wärts gekrümmten Spitze hin zipflig auszulaufen. Erst ab dieser Schwellung (vgl. Abb. 13) 
sind Calyces ausgebildet, die zur Spitze der Apexhörner hin immer kleiner werden. Gabel- 
stelle und Pedicel glatt. 


Abb. 13. Hemipenis in situ (ZFMK 38487) von Tropidurus spinulosus in Sulcalansicht. — Aufn. E. Schmitz. 
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Tropidurus etheridgei 


ZFMK 38483, 38597, 40981 — 982: Filadelfia, Chaco/ Paraguay (Abb. 14.). Der vorigen 
Art äußerst ähnlich, nur divergieren die beiden Apexhorner nicht so stark, ihre Spitzen sind 
stärker einwärts gerollt (vgl. Abb. 14). Dies könnten natürlich auch Präparationsartefakte 
sein. 


Die vier Männchen gleichen einander. 


Abb. 14. Hemipenis in situ von Tropidurus etherid- 
gei (ZFMK 38583) in Seitenansicht. — Aufn. E. 
Schmitz. 


Abb. 15. Hemipenis von Uranoscodon superciliaris (KU 
128218) in Sulcalansicht. — Aufn. E. Schmitz. 
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Tropidurus praeornatus 


ZFMK 38737: Villa Montes, Chaco/ Bolivien. Hemipenis tief gegabelt und völlig den Ver- 
hältnissen bei beiden vorigen Arten entsprechend. 


Uranoscodon superciliaris 

KU 128218: Brasilien (Abb. 15). Sehr ähnlich den beiden vorigen Tropidurus-Arten, nur 
ist das Pedicel an der asulcalen Seite breiter, so daß das Organ insgesamt weniger schlank 
wirkt. 


Plica plica 


ZFMK 27350: Brownsberg/ Surinam (Abb. 16); ZFMK 34303: Trinidad. Sehr ähnlich dem 
Hemipenis der vorigen drei Arten. Auf ein schlankes Pedicel folgt ein wiederum tief gega- 


Abb. 16. Hemipenis in situ von 
Plica plica (ZFMK 27350). — 
Aufn. E. Schmitz. 
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belter Truncus, dessen divergierende Arme erst ab einer Schwellung nach der Gabelung 
dicht mit Calyx-Ornamentierung besetzt sind, ebenfalls wieder rund um die Arme herum. 
Der Sulcus ist entsprechend gegabelt und zieht bis an die apicalen Enden der Arme. Im Un- 
terschied zu den drei vorigen Arten sind deren Spitzen jedoch nicht einwarts, sondern nach 
außen gerollt, was sicher kein Artefakt sein dürfte: Denn nicht nur unsere beiden o.a. 
Männchen zeigen dies (vgl. Abb. 16), sondern auch die beiden Männchen (Trinidad und 
Peru), die Dowling et al. (1971 a) für ihre gründliche Beschreibung und Abbildung (1.c., 
fig. 1), reproduziert bei Dowling & Duellman (1978, fig. 75.6) sowie bei Köster & Böhme 
(1975: Abb. 2), vorgelegen haben. Ein weiteres wichtiges Argument ist der nachgewiesene 
Zusammenhang zwischen dieser typischen, nach außen gerollten Form des Plica-Hemipenis 
und entsprechenden Bildsymbolen durch Indianer, die diesen kleinen Leguan gottartig ver- 
ehren (vgl. die Abb. bei Böhme 1983). 


b 


Abb. 17. Hemipenis von Polychrus marmoratus (KU 167504). a. Asulcalansicht, b. Detail eines Apicalastes. — Aufn. 
C. Bock. 
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Polychrus marmoratus 


KU 167504: Bolivar/ Venezuela (Abb. 17). Hemipenis schmal, tief gegabelt, die beiden Ar- 
me kolbenförmig. Sulcus dementsprechend gegabelt. Endabschnitte der stumpf endenden 
Arme mit völlig aberranten stachligen, imbrikaten (= schindelartigen) Papillen besetzt, die 
nur als modifizierte Auswachsungen von Calyxleisten sinnvoll zu deuten sind (vgl. Diskus- 
sion). 


Diskussion 


Bei der hohen Artenzahl der Iguanidae (ca. 650) erscheint die Zahl der hier untersuchten 
Arten von knapp 40 sehr gering. Bedenkt man aber, daß allein die Gattung Anolis schon 
über 200 Arten enthält und dazu die Genera Sceloporus und Liolaemus mit je ca 50 Arten 
nochmals 100 addieren, so entfällt fast die Hälfte aller Arten auf 3 Gattungen, während die 
zweite Hälfte sich auf die weiteren 53 Genera verteilt! Aus diesen Zahlen (n. Dowling & 
Duellman 1978) wird klar, daß viele Gruppen hier doch günstiger im Material repräsentiert 
sind. Dies gilt auch für die Subgruppen, so daß die Variationsmöglichkeiten des Iguaniden- 
Hemipenis hinreichend erfaßt sein dürften. In vielen Fällen dürften auch Voraussagen über 
noch nicht untersuchte Formen nicht nur zulässig, sondern auch zutreffend sein. Ansatz- 
punkte für weitergehende Folgeuntersuchungen sind daher zahlreich. 


Das Vorkommen eines keulenartigen, einfachen, ungeteilten Hemipenis bei den iguaninen, 
oplurinen, morunasaurinen und sceloporinen Leguanen sowie bei Crotaphytus, und die nur 
angedeutete Teilung des Organs bei den basiliscinen und anolinen Gattungen legen nahe, 
daß dieser weitverbreitete Merkmalszustand der ursprüngliche ist. Deutlich geteilte Organe 
finden sich nur bei den leiosaurinen und tropidurinen Formen sowie bei Polychrus. Diese 
Kondition wird daher als abgeleitet angesehen. Es bleibt weiter unten zu prüfen, ob diese 
Bewertung auch dem ,,out-group-comparison’’ mit anderen Familien standhält. Immerhin 
ist sie hier korreliert mit der Tatsache, daß die wegen ganz anderer Merkmalsgruppen als 
die ursprünglichsten angesehenen Gattungsbündel gerade die ,,morunasaurines’’, ‚‚opluri- 
nes’’ und ,,iguanines’’ sind (vgl. Estes 1983)! 


Das Vorhandensein von Calyces, für alle untersuchten Vertreter festgestellt und nur bei Po- 
lychrus offenbar aberrant weiterentwickelt, muß wegen dieser Verbreitung schon beim ,,in- 
group-comparison’’ ebenfalls als plesiomorph angesehen werden. Es ist daher nicht geeig- 
net, die Leguane als Familie synapomorph, also als monophyletische Einheit zu kennzeich- 
nen. Die Feststellung von Estes (l.c.), die Iguaniden seien eine paraphyletische Sammel- 
gruppe ohne eine einzige Synapomorphie, gilt also auch nach dieser Untersuchung weiter. 
Ich konzentriere mich daher auf die Kommentierung der einzelnen Untergruppen. 


— „‚Iguanines’’. Die hier vereinigten Großleguane im Sinne von Burghardt & Rand (1982) 
zeigen in den untersuchten Arten und Gattungen eine bemerkenswerte Einheitlichkeit. Trotz 
einiger zwischenartlicher Unterschiede, z.B. der Calyx-Ausformung bei Cyclura cornuta 
und C. ricordii, läßt sich ein gemeinsamer Grundbau herausarbeiten, dem sich auch /guana 
und Crenosaura einfügen. Die Cyclura-Arten der Karibik gelten als nächste lebende Ver- 
wandte der Galapagos-Großleguane (Etheridge 1982). Hier ist besonders bedauerlich, daß 
die Meeresechse nur in einem bedingt brauchbaren, invertierten Hemipenis, die Landlegua- 
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ne (Conolophus) überhaupt nicht vorlagen. Es ist jedoch zu vermuten, daß die Hemipenes 
dieser Tiere denen der untersuchten Arten gleichen. Dies würde bedeuten, daß die äußere 
Diversität, wie etwa Kehlsäcke, Schnauzenzapfen, Nacken- und Rückenkämme, Schwanz- 
wirtelung und andere soziobiologisch determinierte Merkmale, nicht durch eine entspre- 
chende genitalmorphologische Diversität reflektiert wird! Die Erklärung dafür liegt nach 
meiner Ansicht in der schon im Allgemeinen Teil (S. 22) diskutierten unterschiedlichen Se- 
lektionsbedingtheit beider Merkmalsgruppen. Erstere sind im Zusammenhang mit adapti- 
ven Radiationen zu sehen, letztere nicht oder nicht direkt. Sie spiegeln daher die tatsächli- 
chen genetischen und phylogenetischen Distanzen verläßlicher wider. Daraus könnte man 
folgern, daß einige der Gattungen durch die frühere typologische Systematik in der Ranghö- 
he zu hoch bewertet worden seien. Eine erhebliche Stütze dieser Ansicht ergibt sich aus der 
sensationellen Entdeckung eines Freilandbastards zwischen Meeresechse und Landleguan 
durch Snell et al. (1984), der zeigt, daß diese so verschieden aussehenden und angepaßten 
Tiere genetisch immerhin noch zur Hybridenerzeugung — wenn auch wohl sterilen — fähig 
sind. Genau auf diese Fähigkeit als Kriterium zielt ja bekanntlich der interessante Versuch 
von Dubois (1981), ein neues und weniger subjektiv-willkürliches Gattungskonzept zu ent- 
wickeln. 


— ,,Oplurines’’. Blanc (1982) zählt einige Argumente auf, um die Madagaskar-Leguane als 
natürliche Verwandschaftsgruppe plausibel zu machen, u.a. die Anordnung ihrer Bauchrip- 
pen (Etheridge 1965), Eigenschaften ihrer Serum-Albumine (Gorman et al. 1971) und die 
Innervation der Vorderextremität (Renous 1978). Ein wesentliches weiteres Argument, das 
sich schon aus seiner früheren Arbeit (Blanc 1977) ergab und hier unterstrichen wird, ist 
der synapomorphe Zustand der lateralen Apex-Zipfel am Hemipenis sowohl von Oplurus 
und auch von Chalarodon, der die Gruppe als monophyletisch ausweist. 


— ,,Morunasaurines’’. Der ungeteilte Hemipenis ist ursprünglich und stützt daher den Ba- 
sischarakter dieser Gruppe innerhalb der Leguane. Das von Calyces freie Apicalfeld ist eine 
Apomorphie, doch weitere Arten von Enyalioides sowie Vertreter der extrem seltenen Gat- 
tungen Morunasaurus und Hoplocercus müßten untersucht werden, um synapomorphe Ge- 
meinsamkeiten dieser urtümlichen Leguane aufzudecken. 


— ,,Basiliscines’’. Die relativ artenarme und daher hier gut repräsentierte Gruppe läßt sich 
nicht leicht genitalmorphologisch charakterisieren. Fest steht nur, daß Laemanctus debor- 
rei, ein Vertreter der sogenannten Kronenbasilisken, den echten Basilisken (Gattung Basi- 
liscus) näher steht als den höher spezialisierten Helmkopfleguanen Corythophanes spp.). 
Dies ergibt sich aus den asulcalen Medianzapfen. 


— ,,Anolines’’. Bei den nur vier untersuchten Arten dieser formenreichsten Leguangruppe 
mit über 200 Arten allein in der Gattung Anolis (einschließlich Norops) kann sich der ge- 
meinsame Besitz eines medianen asulcalen Zapfens allenfalls als vage Andeutung einer 
eventuellen Synapomorphie empfehlen. Offenbleiben muß auch, ob dieser Zapfen mit dem 
der ‚‚basiliscines’’ homolog, und falls ja, sogar synapomorph wäre. Auch zu den abgespal- 
teten Satellitengattungen Chamaeleolis, Deiroptyx, Phenacosaurus oder Chamaelinorops 
kann hier nichts gesagt werden. Immerhin steht fest, daß die an den nur vier Arten beobach- 
teten hemipenialen Gemeinsamkeiten sowohl karibische als festländische, sowohl Alpha- 
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als auch Beta-Anolis (Norops) betreffen (vgl. hierzu Etheridge 1959). Die hier angedeutete 
Synapomorphie des asculalen Zapfens ergibt sich auch bei A. carolinensis, beschrieben von 
Noble & Bradley (1933). Die Angaben von Cope (1896) sind hierfür unergiebig. 


— ,,Sceloporines’’. Auch für diese artenreiche Gruppe ist der Materialstand unzulanglich. 
Der bei Noble & Bradley (l.c., fig. 11 c, d) abgebildete und charakterisierte Hemipenis von 
Sceloporus undulatus stimmt nicht gut im Detail (asulcaler verfestigter Langswulst) mit den 
hier untersuchten Arten überein. Festzuhalten ist jedoch die auffallende Sonderstellung von 
Callisaurus draconoides,die künftige Vergleiche mit weiteren sceloporinen Gattungen in- 
teressant macht. 


— ,,Leiosaurines’’. Die beiden untersuchten Arten und Gattungen zeigen eine eindrucks- 
volle Synapomorphie, nämlich die in beiden Fällen auf der Oberseite der divergierenden 
Hemipenisarme tief eingelassenen, gegabelten Samenrinnen. Die Vorhersage ist wahr- 
scheinlich, daß auch Leiosaurus, Aperopristis und Cupriguanus diese Merkmale zeigen und 
die auf das südlichste Südamerika beschränkte Gruppe als monophyletisch kennzeichnen 
könnten. 


— ,,lropidurines’’. Diese gattungsreichste Leguan-Untergruppe mit einigen artenreichen 
Gattungen ist sehr heterogen, was auch die nur in Stichproben mögliche hemipenismorpho- 
logische Untersuchung ergab. Einen ursprünglichen Charakter hat das ungeteilte Organ des 
chilenischen Hochgebirgsleguans Phymaturus palluma, der der Großgattung der Erdlegua- 
ne (Liolaemus) sehr nahe steht. Von letzteren lag leider kein geeignetes Material vor. 


Eine interessante Eigenlinie scheint Ophryoessoides zu verkörpern, der (O. haenschi und 
O. iridescens) bei einheitlichem Hemipenis einen tief gegabelten Sulcus spermaticus auf- 
weist. Die um ihn gruppierten Arten wurden bis zur Revision von Etheridge (1966) zu der 
heute auf die Karibik eingegrenzten Gattung Leiocephalus gestellt. Es wäre wichtig, unter 
diesem Aspekt auch Hemipenispräparate von letzterer Gattung zu untersuchen. 


Konkretere Aussagen lassen sich zur Gattung Tropidurus machen. Diese als Kielschwanzle- 
guane bezeichnete Gruppe ist in Südamerika weit verbreitet und evolutionsbiologisch vor 
allem durch ihre Besiedlung der Galapagos-Inseln interessant. Aus den bekannten Gründen 
war, wie bei den Großleguanen, auch in diesem Falle kein Material der Galapagos-Arten 
zu erhalten, doch werden ihre nächsten Verwandten nicht in der Karibik, sondern — da ja 
kongenerisch! — an der südamerikanischen Gegenküste vermutet (Denburgh 1913). Die 
dort heimischen Arten der T. peruvianus-Gruppe (sensu lato, vgl. Mertens 1956, Dixon & 
Wright 1975) sind hier durch T. peruvianus und durch T. occipitalis vertreten. Wie erwar- 
tet, stimmen beide außerordentlich gut in ihren Hemipenis-Merkmalen überein, so daß die 
Frage der Ableitung der Galapagos-Kielschwänze hier wichtige Aussagemöglichkeiten hät- 
te, wenn einmal einige frischtote Männchen verfügbar wären. 


Die gegabelten Organe mit den dennoch eng zusammenliegenden, stumpf endigenden Api- 
calloben der T. peruvianus-Gruppe unterscheiden sich kraß von denen anderer, und zwar 
ostandiner Tropidurus-Arten. Deren hochabgeleitete, tief gegabelte, divergierend und dünn 
auslaufende Apexhörner mit einer ebenso auffallenden Calyx-Bekleidung sind in fast identi- 
scher Weise bei den (ebenfalls ostandinen) Nachbargattungen Plica, Uracentron und Uran- 
oscodon zu finden (vgl. Dowling et al. 1971, Greene 1977). Die Beziehungen von Tropidu- 
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rus spinulosus und T. etheridgei (und mit ihnen auch ihre Verwandten 7. torquatus und T. 
hispidus und wahrscheinlich auch T. praeornatus und T. pictus) weisen also aus der eigenen 
Gattung heraus! Da nun bei diesen so charakteristischen und miteinander identischen Ab- 
wandlungen vom Hemipenis-Grundbauplan die Annahme von Konvergenz sicher sehr un- 
wahrscheinlich ist, folgt die Konsequenz, das Gattungskonzept der ,,tropidurines’’ neu zu 
überdenken und die Gattung Tropidurus selbst als paraphyletische, nicht-natürliche Grup- 
pierung zu deuten. 


— Polychrus. Die fünf Arten dieser Gattung haben in mancher Hinsicht eine Sonderstellung 
unter den Leguanen. Sie sind lateral abgeflacht, haben verengte Augenlider und einen greif- 
fähigen Schwanz. Demzufolge besetzen sie in der Neotropis eine chamäleon-äquivalente 
Nische und sind wie diese langsame Lauerjäger (z.B. Hoogmoed 1973). Als einzige Echsen 
außer vielen Chamäleons und dem Gekkoniden Uroplatus erwiesen sie sich als im Besitz 
langer Lungen-Divertikel (Werner 1912). Mit dieser Sonderstellung stimmte bereits der Be- 
fund von Cope (1896) überein, der den Hemipenis als ,,coarsely wrinkled’’ bezeichnete und 
Polychrus deswegen eine eigene Gruppe innerhalb der Leguane zuwies. Im Vorgriff auf die 
Behandlung der folgenden Familie (Agamidae) sei hier gesagt, daß eine ähnliche, aber nicht 
identische, aus Calyces ableitbare Bestachelung sich dort ebenfalls bei einem hochspeziali- 
sierten und abgeleiteten Lebensformtyp wiederfindet, nämlich bei den Flugdrachen der Gat- 
tung Draco (vgl. Abb. 20). Man könnte daher vermuten, daß hier ein (selbstverständlich 
indirekter) Zusammenhang mit der ökologisch-adaptiven Spezialisierung besteht, wie ich es 
im Allgemeinen Teil an zwei Lacertiden-Beispielen darlegte. Ob also die aberrante Umbil- 
dung des Polychrus-Hemipenis durch genetische Kopplung mit selektionsabhängigen Adap- 
tivmerkmalen in Zusammenhang steht, scheint mir eine interessante Fragestellung für künf- 
tige Untersuchungen zu sein. 


Agamidae 
Systematische Situation 


Die Agamen, mit ca. 300 Arten nur knapp halb so artenreich wie die Leguane, sind eine 
altweltliche, mit letzteren vikariierende Gruppe, die auf Madagaskar fehlt. Familien- 
Diagnosen finden sich z.B. bei Dowling & Duellman (1978), Böhme (1981) und Estes 
(1983), wobei letzterer Autor auch im Falle dieser Familie auf das Fehlen einer durchgängi- 
gen Synapomorphie für alle Agamen hinweist. Andererseits ist die abgeleitete akrodonte 
Bezahnung eine Gemeinsamkeit mit den Chamäleons, die aber auch von trogonophiden Am- 
phisbänen — hier zweifellos konvergent — entwickelt wurde. Als Synapomorphie von Aga- 
men und Chamäleons stellt Henke (1975) das Auftreten eines Ramus duodenalis der Caecal- 
arterie heraus. 


Eine dichotome Untergliederung der Agamen fehlt bis heute ebenso wie bei den Leguanen. 
Allerdings gelang es Moody (1980) in seiner umfassenden Revision der Gesamtfamilie auf- 
grund verschiedenster Merkmalsgruppen natürliche, monophyletische Einheiten herauszu- 
arbeiten. Für sie sind jedoch bislang keine Gruppenbezeichnungen und keine klassifikatori- 
schen Ränge vorgeschlagen worden, mit Ausnahme des Gattungsbündels Uromastyx / Leio- 
lepis, das bereits Theobald (1868) als Familie Uromastycidae abgrenzte (vgl. Peters 1971, 
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Moody l.c. sowie Böhme 1982). Moody’s (l.c.) andere Gruppen sind (mit seinen römischen 
Ziffern gekennzeichnet): 


II. das Gattungsbündel Hydrosaurus/ Physignathus, 
III. die australische Agamenradiation mit 14 Gattungen, 


IV. die neuguineisch-australischen Genera Arua und Hypsilurus, die traditionell (Wermuth 
1967), mit den westlich der Wallace-Linie lebenden Winkelkopfagamen (Gonocepha- 
lus) vermengt werden. 


V. die primar arboreale Agamenradiation in Indien und Sudostasien mit 27 Gattungen, und 
VI. die primar terricole Radiation Afrikas und Asiens mit 7 Gattungen. 


Der klassifikatorische Status dieser Gruppen ist, wie gesagt, noch unsicher, und auch die 
Monophylie zumindest der beiden letztgenannten Gruppen scheint mir noch nicht genügend 
abgesichert. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


In seiner Pionierstudie untersuchte Cope (1896) einige wenige Agamiden, und zwar Vertre- 
ter von Uromastyx, Agama, Leiolepis, Physignathus und Calotes (Schreibweise der Namen 
dem heutigen Standard angeglichen). Nur bei Calotes nannte er die untersuchte Art (C. cri- 
statellus), Leiolepis war damals ein monotypisches Genus (= L. belliana).Cope (l.c.) hob 
außer dem generellen Auftreten von Calyces nur das Fehlen von Strukturen hervor, die er 
bei Chamäleons beobachtet hatte. Schlüsse auf Verwandtschaftsbeziehungen wie im Falle 
der Leguane zog er nicht. Erst über 50 Jahre später beschrieb McCann (1949) mit Calotes 
versicolor den Hemipenis einer weiteren Agamidenart, begleitet von einer allerdings recht 
wenig instruktiven Zeichnung (l.c., pl. VII, figs. 2 a,b). Die einzige Notiz, die sich danach 
noch zur Genitalmorphologie von Agamen im Schrifttum findet, ist die von Liang & Wang 
(1976) über Japalura swinhonis von Taiwan. Die von ihnen beobachteten innerartlichen 
Unterschiede wurden unter Zuhilfenahme weiterer Merkmale von Ota (1988) als zwischen- 
artlich erkannt. Eine textlose Abbildung des Hemipenis von Agama agama findet sich bei 
Dowling & Duellman (1978, fig. 76.3.). Zhang (1986) dokumentiert die Hemipenes von 
Japalura yunnanensis, Acanthosaura lepidogaster und Calotes versicolor, die beiden letzte- 
ren mit Abbildungen (l.c.: fig. 1 B,C). 


Eigene Befunde 


Von folgenden Agamenarten — aufgeführt nach Moody’s (1980) Verwandschaftsgruppen 
— konnte ich ausgestülpt präparierte Hemipenes untersuchen: Uromastyx microlepis, U. 
acanthinurus, Leiolepis belliana als Vertreter ihrer Zweier-Gattungsgruppe; Physignathus 
cocincinus als einziger Vertreter der Gattungsgruppe Physignathus / Hydrosaurus; Amphi- 
bolurus cf. vitticeps und Chlamydosaurus kingii als Vertreter der australischen Radiation; 
Hypsilurus cf. godeffroyi als einzigen Vertreter der Gattungsgruppe Arua / Hypsilurus; Go- 
nocephalus grandis, G. abbotti, Acanthosaura crucigera, Calotes liolepis, C. ceylonensis, 
C. versicolor, C. calotes, C. emma, C. rouxi, C. cristatellus, C. jubatus, Lyriocephalus 
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scutatus, Ceratophora stoddarti, Phoxophrys nigrilabris, Aphaniotis fusca, Japalura polygo- 
nata, Sitana ponticeriana, Otocryptis wiegmanni, Draco volans, D. melanopogon als Ver- 
treter der indisch-südostasiatischen vorwiegend arboricolen Radiation; Agama tuberculata, 
A. himalayana, A. lehmanni, A. stellio, A. adramitana, A. yemenensis, A. atricollis, A. im- 
palearis, A. sankaranica, A. sanguinolenta, A. sinaita und Phrynocephalus helioscopus für 
die asiatisch-afrikanische vorwiegend terricole Radiation. 


Uromastyx microlepis 


ZFMK 20267 und 21091: Basra/ Irak. Hemipenis keulenförmig. Sulcus von asymmetrisch 
verlängerter äußerer Lippe im basalen Abschnitt verdeckt, darüber in einer Querrinne endi- 
gend. Anschließend zwei kolbenartige, durch eine mediane Einschnürung voneinander dif- 
ferenzierte Loben mit je einer sulcalwärts gerichteten Vertiefung. Oberfläche der Loben mit 
winzigen Calyces bedeckt, die asulcal nur wenig größer werden. An einer schwach definier- 
ten Ringfalte enden sie abrupt, es schließt sich ein glatter Schaftbereich an. 


Beide Männchen sind im Hemipenisbau einander gleich. 


Uromastyx acanthinurus 


ZFMK 24643 und 37775: Tassili-n-Ajjer / Algerien. Wie bei der vorigen Art ist die äußere 
Sulcuslippe als fleischiger Saum ausgebildet. Die Loben sind weniger tief eingeschnürt, also 
weniger als solche differenziert. Ihre sulcalwärts gerichteten Vertiefungen sind markanter, 
median steht eine senkrechte Papille zwischen ihnen. Asulcal ist die Grenze der Calyxbe- 
kleidung durch einen apical gerichteten Winkel gekennzeichnet. 


Ein weniger voll turgid fixiertes Organ läßt zwei senkrechte asulcale Stützleisten (,,welts’’ 
sensu Cope 1896) erkennen, die jedoch beim voll turgid injizierten Organ desselben Männ- 
chens nicht sichtbar, also von innen her geglätted sind. Beide Männchen trotz eines Größen- 
unterschiedes übereinstimmend. 


Leiolepis belliana 


ZFMK 13155: Pattani/ Thailand; ZFMK 32555: Kuatan/ Malaysia. Beim malaysischen 
Männchen ist der Hemipenis ausdifferenziert. Bau gedrungen, Sulcus geknickt, wiederum 
äußere Lippe stärker entwickelt. Sulcus öffnet sich in eine breitere Querrinne als bei Uro- 
mastyx, von der in Verlängerung der Samenrinne eine mediane Einschnürung über den 
Apex zieht und zwei Loben differenziert. Diese sind mit kleinen, basiswärts vergrößerten 
Calyces bedeckt, haben jedoch genau in ihrem Gipfel (wo bei Uromastyx die Einsenkungen 
liegen) ein kleines Feld stark vergrößerter Calyces. Die asulcale Begrenzung der Calyx- 
Zone ist einwärts geschwungen, also weder gerade noch winklig wie bei den beiden 
Uromastyx-Arten. 


Das deutlich größere thailändische Männchen zeigt einen viel kleineren Hemipenis, bei dem 
die wulstige Sulcuslippe und die Ringfalte deutlich, Calyces aber kaum differenziert sind. 
Hier ist ein saisonal bedingter Unterschied zu vermuten. 
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Physignathus cocincinus 


ZFMK 43696: Thailand. Hemipenis gedrungen keulenförmig. Weit über den Sulcus ragen- 
de äußere Lippe fleischig, mit auf den Truncus hinüberziehenden Querrunzeln. Sulcus mün- 
det direkt in eine Fissur, die den Apex in zwei Loben teilt. Die sulcus-zugewandten kugeli- 
gen Flächen dieser Loben sind glatt, aber ungefähr halbkreisförmig von calyx-bedecktem 
Gewebe umgrenzt. Lateral und asulcal stehen, nur bis zur Höhe des medianen Einschnitts 
hinab, kleine Calyces, die nur lateral in eine sehr kurze Zone abrupt querverbreiterter Caly- 
ces übergehen. Darunter schließt sich ein relativ langer, glatter Schaft-Bereich (Truncus 
plus Pedicel) an. 


Chlamydosaurus kingii 


ZFMK 25520: Catherine River, N.T./ Australien. Hemipenis kurz, gedrungen keulenfor- 
mig. Äußere Sulcuslippe mit einem nur basal ausgebildeten, lappenartigen Saum. Apex auf 
der sulcalwärts gerichteten Seite durch drei scharfe Längsfurchen in vier Loben gegliedert, 
die mit winzigen, punktförmigen Calyces bedeckt sind und schon auf dem Oberrand des Or- 
gans aufhören, wo der asulcale Truncusbereich mit weicherem, glatten Gewebe bis zur Ba- 
sis hinabreicht. 


Amphibolurus cf. vitticeps *) 


ZFMK 40063: Australien. Hemipenis gedrungen. Äußere Sulcuslippen stark verlängert und 
in einem großen gefalteten, mit Calyces bekleideten Zipfel in den Apex übergehend, der 
durch eine mediane Furche in Verlängerung der Samenrinne in zwei Loben geteilt ist. Diese 
Loben sind jeweils durch eine scharfe, kurze Längsfalte abermals zweigeteilt. Die Außen- 
partien beider Loben, mit kleinen, aber gestreckten Calyces bedeckt, die inneren mit klei- 
nen punktförmigen. Asulcal auf Höhe des Lobeneinschnitts die Calyxgrenze. Darunter glat- 
ter Schaftbereich bis zur Kloake. 


Hypsilurus cf. godeffroyi **) 


ZFMK 20336: Sepik River, Neuguinea/ Indonesien. Hemipenis kurz, gedrungen, keulen- 
förmig. Sulcus geknickt, seine äußere Lippe fleischig, als vorstehender gefalteter Saum in 
den Apex übergehend; die innere mit einem Zipfel unterhalb des Apex endigend. Sulcus 
öffnet sich in querstehendes Feld, in seiner Verlängerung ist der Apex median tief einge- 
schnürt, wobei die so entstehenden Loben wiederum durch eine Längsfurche im sulcalen 
Bereich untergliedert sind. Diese enden in einem glatten, kleinen Feld, in dessen Mitte sich 
eine kleine Öffnung befindet. Die Felder werden von der umgebenden Calyxbekleidung be- 
grenzt, die am Außenrand dieser Felder querverbreitert sind und deren Leistenenden fran- 


*) Tiere dieser Art sind unter dem Handelsnamen A. rankini erhältlich gewesen, einem nie regulär beschriebenen 
Namen. Laut Cogger (in litt.) empfiehlt es sich, sie vorläufig zu A. vitticeps zu stellen. 


**) Das Tier unterscheidet sich in einigen Pholidosemerkmalen von typischen A. godeffroyi. Vielleicht gehört es zu 
einer neuen Art. 
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senartig überstehen. Asulcale Seite wieder nur bis auf Höhe der Lobentrennung mit Calyces 
ornamentiert, dann glatt, als dünnwandiger Schaft. Durch die dünne Epidermis durchschei- 
nend liegen unter ihr — mit der Nadel fühlbar — zwei schrägstehende interne Stützelemen- 
te, die noch gesonderter Untersuchung bedürfen. 


Gonocephalus grandis 


ZFMK 32303 — 305, zwischen Tana Ratah und Ipoh; Cameron Highlands/ Malaysia; 
ZFMK 32313: Pulau Tioman/ Malaysia. Hemipenis sehr kurz, mit vergrößerter äußerer 
Sulcuslippe, die in eine den Apex begrenzende Ringfalte übergeht. Apex durch drei Längs- 
nähte viergeteilt, mit winzigen, nadelstichfeinen Calyces bedeckt, deren kaum erhabene 
Leisten eine feine Pustelstruktur haben. Die die Calyxbekleidung begrenzende Ringfalte ist 
scharf konturiert und macht an der asulcalen Mittelnahtstelle der Loben eine spitzwinklige 
Ausbuchtung. Darunter schließt sich der dünn- und glatthäutige Basalteil des Pedicels an. 


Alle vier Männchen stimmen im wesentlichen in ihren Hemipenis-Merkmalen überein. 


Gonocephalus abbotti 


ZFMK 32777 und 41170: Malaysia. Sehr ähnlich voriger Art: Der Sulcus folgt dem ge- 
drungenen Organ, begrenzt von einer vergrößerten, äußeren Sulcuslippe, und teilt den Apex 
median in zwei Loben, die wieder durch zwei parallele Seitenfurchen unterteilt sind. Eine 
von den Sulcuslippen ausgehende Ringfalte begrenzt den calyx-ornamentierten Apex und 
macht asulcal eine Ausbuchtung auf der Medianlinie. Schaft glatt. Calyces klein, asulcal 
etwas größer, wabenartig. 


Beide Männchen stimmen in diesen Merkmalen überein. 


Acanthosaura crucigera 


ZFMK 21110 und 35595: Thailand. Hemipenis schlank kolbenförmig. Sulcus gebogen, sei- 
ne äußere Lippe saumartig verlängert. Sie setzt sich nicht in eine Ringfalte fort, sondern 
bildet einen halbkreisförmigen Hautsaum, der die innere Sulcuslippe trifft. Dieser Haut- 
saum ist median sowie zweimal seitlich unterbrochen bzw. eingesenkt durch drei Längsfur- 
chen, die den Apex in zwei Loben und weiter in zweizipflige Loben unterteilen. Die Calyx- 
bekleidung ist regelmäßig und bildet regelrechte schräge Längsreihen. Asulcal reicht sie bis 
zur medianen Trennaht der Loben und endet an einer vorstehenden Kante abrupt. Abgesetzt 
schmaler schließt sich der glatte, dünnhäutige und teils transparente Schaft an. 


Beide Männchen stimmen in diesen Merkmalen überein. 


Calotes liolepis 


ZFMK 31785 — 786: Corbets Gap/ Sri Lanka (Abb. 18). Hemipenis gestreckt. Sulcus mit 
beidseitig entwickelten Sulcuslippen, äußere stärker wulstartig vergrößert. Mediane Ein- 
schnürung differenziert zwei relativ lange Loben, die aber dicht aneinander liegen und an 
den Berührungsflächen unornamentiert, also glatt sind. Die Calyxbekleidung ist gleichmä- 
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Abb. 18. Hemipenis von Calotes liolepis (ZFMK 31785) in Asulcalan- 
sicht. — Zeichn. J. Kulla. 


Big, schrag verlaufende Reihen sind (wie bei Acanthosaura crucigera) gut zu erkennen. Je- 
de Einzelcalyx ist klein und tief und durch sehr dicke, breite Leisten von den nächsten ge- 
trennt, so daß ein charakteristisches Netzwerk mit sehr starken ,,Maschen’’ und winzigen 
,,LOchern’’ entsteht. Die Breite der Leisten übertrifft sogar manchmal den Durchmesser der 
Vertiefung, ist ihm aber zumindest gleich. Asulcal sind die Loben durch eine Längsfurche 
gegliedert. Die dort ebenso gestalteten Calyces werden spärlicher, etwas größer und flacher 
und verlieren sich schließlich in Richtung Pedicel, das durch zwei Längsfurchen in drei 
Längsabschnitte gegliedert ist. Median unterhalb des Truncus befindet sich eine glatte Erhe- 
bung, die durch eine Querfurche von der medianen Pedicelleiste gesondert ist. 


Beide Männchen zeigen identische Hemipenes. 


Calotes ceylonensis 


ZFMK 31783 — 784: Lahugala/ Sri Lanka. Sehr ähnlich voriger Art. Die asulcalen Längs- 
furchen der beiden Loben sind markanter, die Calyxbekleidung — ebenfalls klein, tief und 
mit großen Abständen — reicht weiter pedicelwärts, und die mediane Pedicelpapille ist pro- 
minenter, umgekehrt herzförmig mit zwei kleinen Gipfeln. 


Beide Männchen mit identischen Hemipenes. 
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Calotes versicolor 


ZFMK 14226: Réunion; ZFMK 29974: Mauritius. Ähnlich C. liolepis, Sulcus durch kräfti- 
ge Lippen apical geschlossen. Langsnaht der Loben nach lateral verschoben. Calyces im 
Lateralbereich vergrößert, sie reichen bis an die das Pedicel begrenzende Ringfalte, unter 
deren apicalem Mittelpunkt sich ebenfalls eine prominente, glatte, undeutlich zweigipflige 
Erhebung befindet. 


Beide Männchen der auf den Maskarenen eingeschleppten, natürlich vom östlichen Iran bis 
nach Indochina verbreiteten Art zeigen identisch ausgeformte Hemipenes. 


Die Abbildung bei McCann (1949) ist sehr grob gezeichnet, zeigt aber immerhin die einge- 
schnürte Ringfalte und die glatte Pedicelpapille (l.c.: fig. 2 a,b). 


Calotes calotes 


ZFMK 20344: Kandy/ Sri Lanka. Generelles Aussehen des Hemipenis wie bei C. liolepis. 
Sulcuslippen — die äußeren stärker entwickelt — ziehen weiter apicalwärts. Loben durch 
eine scharfe Einschnürung unterhalb der Ringfalte vom ebenso dicken Pedicel gesondert. 
Calyces lateral am größten, im Bereich der dort befindlichen, flachen, breiten Lobenlängs- 
naht aber zurückgebildet; basiswärts reichen sie bis zum Pedicelbeginn, der asulcal wieder 
durch eine prominente glatte Pedicelpapille markiert ist. 


Calotes emma 


ZFMK 21107 — 108: Thailand. Wie bei C. liolepis. Calyces bis an Ringfalte reichend, die- 
se deutlich eingeschnürt. Pedicelpapille kräftig entwickelt. 


Calotes rouxi 


ZFMK 8497: Indien. Organ schlank wie bei C. liolepis und den danach behandelten 
Calotes-Arten. Calyces tief, punktförmig, mit breiten Zwischenleisten, in regelmäßigen 
Schrägreihen, pedicelwärts bis an die Ringfalte reichend. Basal von dieser die charakteristi- 
sche asulcale Pedicelpapille. 


Calotes cristatellus 


ZFMK 43703 — 704 und 43706: Luzon/ Philippinen. Hemipenis im Gegensatz zu den vori- 
gen Calotes-Arten (liolepis, ceylonensis, versicolor, calotes, emma und rouxi) sehr kurz- 
stielig, Sulcus scharf gebogen, ein glattes Feld umgibt seinen Mündungsbereich. In seiner 
Verlängerung eine nur undeutliche mediane Einkerbung in zwei schwach differenzierte Lo- 
ben, die jedoch durch eine nur sulcal ausgebildete Querfurche unterteilt sind. Calyces wa- 
benartig, viel größer und dünnwandiger als bei den anderen oben genannten Calotes-Arten. 
Basiswärts nicht durch eine Ringfalte begrenzt, differenzierte Pedicelpapille fehlt. Pedicel 
dünnhäutig, eine asulcale Ausbuchtung zwischen die trunco-apicalen Loben schiebend. 


Die Calyx-Ornamentierung ist bei den untersuchten Männchen verschieden gut ausdifferen- 
ziert, beim kleinsten (dennoch voll adulten) Männchen am deutlichsten: ZFMK 43703. 
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Calotes jubatus 


ZFMK 19276: Bali/ Indonesien. In allen Einzelheiten mit dem Hemipenis von C. cristatel- 
lus identisch. 


Lyriocephalus scutatus 


ZFMK 18813: zwischen Gampola und Kandy; ZFMK 18948, 19202 (Abb. 19) — 203, 
21473: Kandy/ Sri Lanka. Hemipenis gedrungen birnenförmig. Sulcus gerade, tief einge- 
schnürt, am Apex endend. Sulcuslippen nicht differenziert. Statt ihrer begleitet eine unge- 
fähr kreisförmige, unornamentierte glatte Fläche die Medianachse. Sie wird begrenzt von 
einer dicht mit Calyces bekleideten Fläche, deren Leistenränder an den Nahtstellen zipfelar- 
tig hervorgewachsen sind und daher einen stachligen, allerdings einen stumpf-stachligen, 
Eindruck machen. Auf der asulcalen Seite ist ihre Calyx-Natur offenkundiger, die Leisten 
sind hier nicht zipflig ausgezogen. In Verlängerung des Sulcus findet sich auch asulcal eine 
mediane Einsenkung, die das ganze Organ in zwei Loben teilt; diese sind basiswärts ange- 
schwollen, so daß die Birnenform entsteht. Die gesamte Calyx-Fläche wird durch eine 
Ringfalte begrenzt, die asulcal einen spitzen aufwärts gerichteten Winkel bildet und einen 
kurzen, glatten Schaftbereich ausspart (Abb. 19). 


ZFMK 18813 und 18948 sind als jüngere Männchen noch nicht voll ausdifferenziert, was 
die zipflige Calyx-Auswachsung angeht. ZFMK 19203 und 21473 stimmen mit dem abge- 
bildeten Organ von ZFMK 19202 überein. 


5mm 


Abb. 19. Hemipenis von Lyriocephalus scutatus (ZFMK 19202); a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. J. Kulla. 
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Ceratophora stoddarti 


ZFMK 16135, 18134, 18822, 41409: Nuwara Eliya/ Sri Lanka. Hemipenis schlanker als 
bei Lyriocephalus. Sulcus ebenfalls tief eingesenkt, sich aber median nicht als Einschnürung 
auf der asulcalen Seite fortsetzend. Sulcuslippen fehlen ebenfalls; statt dessen ein glatter, 
sulcal ausgerichteter Bezirk. Er wird unterbrochen von einer tief eingesenkten Querfurche, 
die rings um das Organ herumzieht und die vorn deutlichen, durch Längsteilung entstehen- 
den Loben in Querrichtung abermals halbiert. Der gesamte Lobenbereich ist wieder durch 
eine Ringfalte vom glatten Pedicel abgesetzt; die Loben sind ringsum mit kleinen, aber rela- 
tiv flachen Calyces besetzt. 


Die vier Männchen stimmen bis auf verschieden tief ausgeprägte Calyces miteinander über- 
ein. 


Phoxophrys nigrilabris 


ZFMK 14087 — 088: Nanga Tekalit, Sarawak (Borneo)/ Malaysia. Hemipenes zwar voll- 
ständig evertiert, jedoch nachträglich gequetscht und verdrückt, so daß die Form der Orga- 
ne nicht mehr erkennbar ist. Sulcus jedoch gerade und im Basalabschnitt mit differenzierten 
Lippen versehen. Beidseitig des Sulcus ein großes glattes Feld, umrandet von deutlichen 
Calyces, die basalwärts von einer asulcal eingebuchteten Ringfalte enden. 


Beide Männchen zeigen keine Unterschiede. 


Aphaniotis fusca 


ZFMK 32333: Pulau Tioman/ Malaysia. Hemipenis schlank gestielt. Trunco-Apicalregion 
abrupt verbreitert. Sulcus gerade, seine äußere Lippe differenziert, Öffnet sich in einen glat- 
ten Apicalbereich, der paarig zipflig ausgezogen ist. Ringfalte die mit kleinen Calyces be- 
deckte Lobenregion basal abschließend, asulcal spitzwinklig in Richtung Apex ziehend und 
eine schmale glatte, also calyxfreie Zone bis zur medianen Einsenkung bildend. 


Japalura polygonata 


ZFMK 41567 — 568: Riu-Kiu-Inseln/ Japan. Hemipenis gedrungen. Sulcus gebogen, mit 
entwickelter äußerer Lippe. Apex kaum gegliedert, nur ansatzweise undeutliche Calyces er- 
kennbar. Die Organe beider Männchen ähneln dem — ebenfalls glatt bzw. ohne Calyces 
dargestellten — Hemipenis von Japalura swinhonis mitsukurii bei Liang & Wang (1976, 
1845) 


Ob die Calyxreduzierung fiir Japalura charakteristisch ist, oder aber unsere beiden Männ- 
chen wie auch das Material von Liang & Wang (l.c.) zufällig saisonbedingt rückgebildete 
Ornamentierungen aufweisen, kann nach dem spärlichen Material nicht entschieden wer- 
den. 
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Sitana ponticeriana 


ZFMK 35590 — 594: Sri Lanka. Hemipenis kurz gestielt. Trunco-Apicalbereich in zwei 
längsovale Loben differenziert. Medianer Einschnitt zwischen ihnen tief. Auffallend ist ein 
sich spaltenartig 6ffnendes glattes Langsband auf der sulcalen Seite jedes Lobus, das eine 
breite Sulcusgabelung darstellt. Die Loben sind bis auf diese scharf abgesetzten Spalten mit 
feinen, tiefen Calyces bedeckt, deren Leistenkanten in zugespitzte (nicht stumpfe wie bei 
Lyriocephalus!) kurze Stacheln auslaufen, die dann am besten erkennbar sind, wenn sie 
randständig ins Freie überstehen. Asulcal gehen sie auf Höhe der medianen Einschnürung 
in größere Calyces mit glatten Kantenrändern über, vergrößern sich im Lateralbereich der 
Loben sogar quer und bilden mit glatten vorwachsenden Kantensäumen je ein Feld lamel- 
lenartigen Aussehens. Die Ringfalte ist apicalwarts winklig eingebuchtet, von ihrem Winkel 
zieht eine einzige gerandete Längsfurche zur Mediannaht, die man als longitudinale ‚‚Rie- 
sencalyx’’ bezeichnen könnte. 


Die fünf Männchen zeigen keine Variabilität. 


Otocryptis wiegmanni 


ZFMK 35571, 35573, 35575, — 577, 35582: Sri Lanka. Proportion des Hemipenis ähnlich 
wie bei der vorigen Art. Äußere Sulcuslippe wulstig vergrößert, Sulcus gerade, erst im obe- 
ren Bereich sich gabelnd, während eine mediane Einschnürung den trunco-apicalen Bereich 
in zwei deutliche Loben teilt. Der calyxbekleidete Rand des Sulcus beidseitig wulstig ver- 
größert. Die Sulcusarme als tiefe, glatte Spalten in die Loben eingelassen. Calyces tiefer 
als bei voriger, mit stachelartig ausgezogenen Zipfeln, auch sulcal sich zur Basis vergrö- 
Bernd und lateral noch deutlicher querverbreitert und lamelliert als bei voriger. Ringfalte 
nur schwach apicalwärts eingebuchtet. 


Die sechs Männchen zeigen sich sehr einheitlich. 


Draco volans 


ZFMK 13997: ohne Fundortangabe (Abb. 20). Das hier zeichnerisch (Abb. 20) dokumen- 
tierte Organ des Gewöhnlichen Flugdrachens ist der aberranteste Agamiden-Hemipenis. 
Gestielt kugelig, ist er durch eine tiefe mediane Einschnürung in zwei länglich-ovale Loben 
geteilt, auf deren sulcaler Seite sich auch der Sulcus selbst gabelt. Die gesamte trunco- 
apicale Fläche ist übersät mit Stacheln, die sich aus extrem ausgezogenen Calyx-Leisten ab- 
leiten. Asulcal gibt es auf jedem Lobus eine longitudinale stachelfreie, glatte Zone, von der 
aus jeweils die Stachelrichtung divergent auseinanderläuft. Die überstehende Bestachelung 
läßt basiswärts keine Ringfalte zum Pedicel hin erkennen. 


Draco melanopogon 


ZFMK 32320: Pulau Tioman/ Malaysia. Hemipenis schlanker als bei D. volans. Apex me- 
dian in zwei Loben geteilt, ebenfalls mit gegabeltem Sulcus. Bestachelung viel weniger dif- 
ferenziert als bei dem untersuchten D. volans-Männchen, allerdings sind die stachelfreien 
Felder auf der asulcalen Seite der Loben hier nicht vorhanden. Die Bestachelung ist insge- 
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Abb. 20. Hemipenis von Draco volans (ZFMK 13997), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


samt kürzer, gleichmäßiger, und an den Randbereichen sind auch querverbreiterte Calyces 
erkennbar. 


Agama tuberculata 


ZFMK 14317: zwischen Ghasa und Dana, Kali-Gandaki-Fluß/Nepal. Hemipenis verdreht. 
Sulcus schräg um die Hälfte des Truncusumfangs herumlaufend. Eine mediane Einsenkung 
differenziert zwei deutliche getrennte Loben, denen je ein Ast des sich gabelnden Sulcus 
bis zur apicalen Spitze folgt. Eine Querfurche, nur vom Sulcus unterbrochen, sondert den 
Apex vom Truncus, so daß die Loben von asulcal her gesehen wie getrennte Elemente er- 
scheinen. Sie sind mit feinen, flachen, undeutlichen Calyces ornamentiert, wie auch der 
Truncus. Letzterer geht asulcal in ein kurzes, breites, quergefurchtes Pedicel über. 


Agama himalayana 


ZFMK 32157: Schador, Tadshikistan/ USSR; ZFMK 44241 und 44243: Dschirga-Tal, 
Tadshikistan/ USSR. Hemipenis kurz und gedrungen. Sulcus geknickt, nach waagerechtem 
Anfangsstück senkrecht gerade weiterverlaufend. Äußere Sulcuslippe kräftig, verlängert. 
Drei mediane longitudinale Furchen gliedern den Apex sulcal in vier Abschnitte, von denen 
die mittleren beiden, nur durch eine flache Einsenkung voneinander getrennt, eine mit sehr 
kleinen Calyces besetzte Einheit bilden. Die beiden äußeren Lobenabschnitte sind mit grö- 
Beren, lateral auch querverbreiterten Calyces besetzt. Asulcal bilden die beiden Medianele- 
mente einen sich nach hinten zuspitzenden gemeinsamen Fortsatz, der sich durch die kleine- 
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Abb. 21. Hemipenis von Agama lehmanni (MTKD 7239) in Sul- 
calansicht. — Zeichn. J. Kulla. 


ren Calyces als verfestigter Gewebestreifen (,,welt’’) zwischen die grobcalycierten Außen- 
loben schiebt. Anschließend ein glatter Schaftbereich. 


Bei ZFMK 44241 und 44243 sind die Loben und die Calyces weniger stark differenziert. 


Agama lehmanni 


ZFMK 16343: Boba-Tagh-Gebirge westlich Duschanbe, Tadshikistan/ USSR; MTKD 7239 
(Abb. 21) — 240: 30 km südlich Duschanbe, Tadshikistan/ USSR. Ähnlich A. himalayana. 
Hemipenis kurz, gedrungen. Sulcus geknickt, äußere Sulcuslippe größer. Median stärker 
eingeschnitten, so daß vier Loben deutlicher werden. Die beiden lateralen Apicalfurchen 
graben sich Öffnungsartig ein. Innere Loben fein, äußere grob calyciert. 


Agama stellio daani 


ZFMK 27357: Rhodos/ Griechenland. Entspricht im Grundbau den beiden vorigen Arten. 
Calyces ebenfalls klein auf den (kaum geschiedenen) Medianloben, gröber auf den äußeren. 
Auffallend eine starke Melanophorenanreicherung auf dem Apex. 


Agama adramitana 


ZFMK 43581: Ad Dimnah/ A.R. Jemen. Sehr ähnlich dem Hemipenis der vorigen Arten. 
Sulcus geknickt, median mündend, als Einsenkung über den Apex hinweg zwei mediane 
Loben differenzierend, die durch zwei äußere Längsnähte von den äußeren Loben getrennt 
sind. Calyxbekleidung wie bei den vorigen Arten. Melanophoren auf dem Apex vorhanden. 


Agama yemenensis 


ZFMK unkatalogisiert - 2 Männchen: San’a/ A.R. Jemen. Entspricht den Verhältnissen bei 
A. adramitana, doch sind auf den äußeren Loben in Sulcalansicht die Calyces ebenso klein 
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wie auf den inneren, asulcal dagegen größer. Auffallend ist eine dichte Schwärzung des 
Apex, die bei beiden Männchen verschieden und bei jedem von ihnen links/rechts asymme- 
trisch und verschieden weit ausgedehnt ist. 


Agama atricollis 


ZFMK 41655: Masai-Mara National Park/ Kenya. Hemipenis extrem kurz, Sulcus ge- 
knickt, Lippen weichen apical bis zu den Außenrändern der Medianloben auseinander. Ca- 
lyces auf diesen klein, asulcal in sehr große übergehend. Lateralloben oberseits ebenfalls 
sehr klein calyciert. 


Agama impalearis 


ZFMK 44071: Taroudant/ Marokko. Hemipenis gedrungen. Sulcus geknickt, äußere Lip- 
pen saumartig verlängert und vorstehend, innere darunter liegend. Beide ziehen jeweils an 
den Gipfel des äußeren Lobus, wohin sich der Sulcus gabelt. Die tiefe Medianeinschnürung, 
die die beiden Loben bildet, hat keine Verbindung zur Samenrinne, sondern endet sulcal 
in einem kleinen Zapfen. Asulcal sind die Loben durch eine scharfe Querfurche begrenzt, 
unter der ein grob calyciertes Epithel liegt, so daß ein glatter Pedicelbereich fast nicht mehr 
unterscheidbar ist. 


Agama sankaranica 


ZFMK 40468 und 40525: 15 km südlich Lomé/ Togo. Hemipenis keulenförmig. Sulcus 
sich wie bei A. impalearis in die zwei äußeren Apicalfurchen fortsetzend. Medianfurche 
tief. Asulcal ist die Lobenregion abgegrenzt gegenüber dem gröber calycierten Truncus, auf 
den das scharf abgesetzte, glatte Pedicel folgt. Beide Männchen zeigen identische Hemipe- 
nes. 


Agama sanguiolenta 


ZFMK 14116: USSR; ZFMK 20940: Termes, Usbekistan/ USSR. Sulcus geknickt, unter- 
halb einer medianen Naht endend und in zwei divergierende Äste sich gabelnd. Die Median- 
naht hat keine Verbindung zum Sulcus, dessen Äste die Loben nur auf der sulcal zugewand- 
ten Seite längsteilen. Calyxbekleidung auf dem ganzen Apex einheitlich, asulcal keilförmig 
auf der Mittellinie in die Calyx-Zone des Truncus hinein. 


Beide Männchen zeigen identische Hemipenes. 


Agama sinaita 


ZFMK 33799: zwischen Ganamta und Shereikh Hamada/ Sudan. Hemipenis gedrungen, 
kurz. Sulcus geknickt, sich median öffnend. In seiner Verlängerung bildet die tief einge- 
schnittene mediane Apicalfurche zwei deutliche freie Loben, die durch je eine Längsnaht 
wiederum geteilt sind, ohne mit dem Sulcus in Verbindung zu stehen. Innere Loben mit 
kleinen Calyces, äußere mit größeren; an dem basalen Rand der Loben stehen jedoch einige 
größere, querverbreiterte Calyces. Asulcal werden die Calyces zur Basis hin größer. 
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Phrynocephalus helioscopus persicus 


ZFMK MTKD 12178 und 12181 und ZFMK 18739: Oktemberian, Armenien/ USSR. He- 
mipenis relativ schlank mit zwei divergierenden, tief eingeschnittenen Loben von gestreck- 
ter Gestalt. Sulcus mit sehr schwach differenzierten Lippen gabelt sich und zieht auf der 
Innenseite beider Loben zu deren Spitze, wo eine tief eingesenkte Mündung sitzt (eventuell 
könnte dies bedeuten, daß die Hemipenes bei der — nicht von mir vorgenommenen — Prä- 
paration aller 3 Männchen nicht vollständig evertiert worden sind): Die Loben sind mit sehr 
großen Calyces bekleidet, die ein außerordentliches weitmaschiges Netzwerk bilden. Eine 
Ringfalte mit darunter verlaufender Einschnürung sondert den Trunco-Apicalbereich vom 
glatten Pedicel. 


Diskussion 


Wie schon in der Darstellung der systematischen Situation angemerkt ist, ist für die Agami- 
dae keine alle ihre Arten gemeinsam kennzeichnende Synapomorphie bekannt, weshalb ihre 
Monophylie noch nicht abgesichert ist. Wohl gibt es Synapomorphien, die sie mit den Cha- 
mäleons gemeinsam haben. Was die Repräsentanz des Materials im Hinblick auf die existie- 
renden Arten pro Gruppe (sensu Moody 1981) angeht, so fehlen einige wichtige Vertreter 
gerade auch aus den artenarmen Gruppierungen Moody’s (l.c.). Vor allem von seinen 
Gruppen II und III ist jeweils nur eine einzige Art vertreten, so daß deren hemipenismor- 
phologische Beschreibung noch keine sinnvolle Deutung phylogenetischer Zusammenhänge 
zuläßt. Dies gilt auch für die aus Gruppe V stammenden Arten Phoxophrys nigrilabris und 
Japalura polygonata, die nur der Vollständigkeit halber aufgenommen sind. Im folgenden 
werden die Befunde anhand von Moody’s (l.c.) Gruppierungen diskutiert: 


I. Uromastyx, Leiolepis. Das beiden Gattungen gemeinsame keulenförmige, ungeteilte Or- 
gan ist zweifellos ursprünglich (vgl. die ,,iguanines’’ im vorigen Kapitel) und stützt damit 
die Bewertung von Peters (1971) und Moody (1981), daß die Dornschwänze und Schmetter- 
lingsagamen an der Basis der Agamiden stehen. Eine abgeleitete Gemeinsamkeit beider ist 
die beobachtete Querrinne, in die sich der Sulcus öffnet. Ob sie als Synapomorphie zur 
Klassifikation — etwa in eine eigene Unterfamilie — taugt, muß die Untersuchung mög- 
lichst vieler weiterer Arten beider Gattungen ergeben. 


II. Physignathus, Hydrosaurus. Das Einzeltier aus dieser Gruppe läßt keinerlei Aussagen 
zu, außer, daß sein Hemipenis primitiv gebaut ist, sich also mit den primitivsten Merkmalen 
der Gruppe als korreliert erweist. Die zoogeographisch hochinteressante Frage der Bezie- 
hung des süostasiatischen P. cocincinus zu der australischen Art P. lesueuri muß leider noch 
offenbleiben. 


IH. Australische Radiation. Die eindrucksvoll formenreiche Agamiden-Radiation Austra- 
liens ist durch nur zwei Arten hoffnungslos unterrepräsentiert. Aussagen sind noch nicht 
möglich. 


IV. Arua, Hypsilurus. Die einzige untersuchte Art verdient vor allem deshalb eine kurze 
Kommentierung, weil sie — gemeinsam mit weiteren wallacischen Arten — traditionell zur 
Gattung Gonocephalus gestellt wurde und wird (vgl. Wermuth 1967). Ihre dargestellten 
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Sondermerkmale bestatigen die Verschiedenheit von den westlich der Wallace-Linie leben- 
den echten Winkelkopfagamen (Gonocephalus s. str., cf. Moody l.c.). 


V. Indisch-südostasiatische, vorwiegend arborikole Radiation. Die 20 auf 11 Gattungen 
verteilten Arten dieser Gruppierung erlauben, obwohl natürlich noch immer viel zu frag- 
mentarisch, dennoch einige Aussagen. Daß die Gonocephalus-Arten s.str. sich von ihren 
Gattungsgenossen in Neuguinea und Australien genitalmorphologisch deutlich unterschei- 
den, wurde schon im vorigen Absatz gesagt. Es wird bekräftigt durch die Tatsache, daß bei- 
de untersuchten Arten untereinander außerordentlich gute Übereinstimmung zeigen, ob- 
wohl sie zwei ganz verschiedene Lebensformtypen darstellen: Auf der einen Seite den unge- 
stümen ,,foraging predator’’ G. grandis, andererseits den sich nur bedächtig bewegenden 
‚‚sit-and-wait predator’’ G. abbotti. Beide Arten sind ein wertvolles Beispiel für die ökolo- 
gisch unabhängige Aussagekraft von Hemipenismerkmalen (vgl. auch die ,,iguanines’’ und 
die ‚‚tropidurines’’, speziell Plica und Uracentron). 


Die gelegentlich (vgl. die Chresonymie bei Wermuth l.c.) mit Gonocephalus in Verbindung 
gebrachte Gattung Acanthosaura zeigt genitalmorphologisch keine Affinitäten dorthin, son- 
dern vielmehr zu Calotes. Genauer gesagt, zu einer Fraktion der untersuchten Calotes- 
Arten, die sich ebenfalls durch sehr charakteristische, in schrägen Reihen stehende Calyces 
mit besonders breiten Zwischenleisten auszeichnen. Die sich aus den Beschreibungen erge- 
benden mehrfachen und korrelierten abgeleiteten gemeinsamen Merkmale interpretiere ich 
als synapomorph, weshalb ich Acanthosaura für engverwandt mit dieser Calotes-Fraktion 
halte (vgl. auch die entsprechenden Abbildungen bei Zhang (1986: fig. 1 B, C)). 


Erwähnenswert ist nicht nur deren Einheitlichkeit (C. liolepis, ceylonensis, versicolor, ca- 
lotes, emma, und rouxi) untereinander, sondern auch, daß die kleinwüchsige, morpholo- 
gisch abweichende Art C. rouxi sich als echter Calotes sensu stricto erweist! Unerwartet 
ist dagegen die große Divergenz, die C. cristatellus und C. jubatus von den vorgenannten 
Arten absetzen, wobei beide untereinander fast identische Hemipenes haben. Der Schluß 
ist hier zwingend, die Gattung Calotes (vgl. Wermuth l.c.) für eine paraphyletische Grup- 
pierung zu halten, deren einer Teil zoogeographisch auf Indien und Ceylon konzentriert ist, 
mit einer nach Südostasien ausstrahlenden Art (C. versicolor) und zwei dort festländisch- 
endemischen Arten (C. emma und C. mystaceus); die C. cristatellus-jubatus-Gruppe hätte 
dagegen einen Inselverbreitungsschwerpunkt, wobei nur C. cristatellus noch den Suden der 
Malayischen Halbinsel besiedelt. Ihre Sonderstellung in einer eigenen Gattung Bronchocela 
(vgl. Moody l.c.) erscheint daher zwingend. 


Nach den Hemipenis-Merkmalen läßt sich Bronchocela die Lyrakopfagame überraschend 
gut anschließen, mit ihr auch die vermutlich zu einer ceylonesichen Radiation gehörenden 
Nashorn- (Ceratophora) und Taubagamen (Cophotis). Ihre Präsenz auf Ceylon (= Sri Lan- 
ka) wäre als Ergebnis einer älteren Besiedlung südostasiatischer Faunenelemente zu deuten, 
wie es parallel für den ceylonesischen Bindenwaran oder für die ceylonesische Rollschlange 
(Cylindrophis maculatus) der Fall ist. 


Die Zahl der artenarmen Gattungen kleinwüchsiger Baumagamen Südostasiens ist zu groß 
und systematisch noch zu verwirrend, als daß man hier zu ihnen etwas sagen könnte. Nur 
die Gattungen Sitana, Otocryptis und Draco zeigen hochinteressante hemipenismorphologi- 
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sche Ubereinstimmungen (stachelförmig ausgezogene Calyxleistenkanten, gegabelte Sulci 
spermatici), bei der bodenlebenden Sita-Agame (Sitana) ebenso wie bei der kletternden, ge- 
biischbewohnenden Otocryptis wiegmanni, oder bei den höchstspezialisierten Gleitfliegern 
der Gattung Draco. Den drei ökologisch so verschiedene Lebensformtypen darstellenden 
Gattungen ist aber noch ein — ebenfalls nur den Männchen zukommendes — Merkmal ge- 
meinsam: ein auffälliger, bei den ersten beiden riesiger, bei Draco reduzierter Kehlsack, 
der in Ruhestellung eingefaltet und nicht (wie bei Anolis u.a.) eingezogen wird. Hier zeigt 
sich, daß die komplizierte Kehlsackmechanik nicht konvergent, sondern synapomorph ist, 
die drei Gattungen also eine Verwandtschaftsgruppe bilden. Es zeigt sich weiter, daß die 
Otocryptis habituell täuschend ähnliche Aphaniotis ein konvergenter Lebensformtyp ist. 


Überraschend waren die sich andeutenden Unterschiede am Hemipenis innerhalb der so 
gleichförmig angepaßten und aussehenden Flugdrachen (Draco). Die Differenzen zwischen 
D. volans und D. melanopogon (letzterer mit dem ursprünglicheren Hemipenis) lassen sich 
erst sinnvoll deuten, wenn weitere der knapp 20 bekannten Arten (vgl. Musters 1983, Inger 
1983) als Frischpräparate zur Verfügung stehen. 


VI. Asiatisch-afrikanische, vorwiegend terricole Radiation. Von dieser Gruppierung stand 
Material nur von der artenreichen, wahrscheinlich paraphyletischen Sammelgattung Agama 
sowie von einer einzigen Phrynocephalus-Art zur Verfügung. Erstere wurde von Moody 
(1981) einem Gliederungsversuch unterzogen, der in einer Aufteilung in verschiedene Ge- 
nera resultierte, ähnlich wie er dies auch für die alte Gattung Gonocephalus sensu lato unter- 
nahm (vgl. oben). Da dort die Divergenzen deutlicher waren und ganz verschiedene Gat- 
tungsgruppen ehemalige Gonocephalus-Arten enthielten, habe ich dort den Gattungsnamen 
Hypsilurus bereits verwendet. Die Aufteilung der Gattung Agama beurteile ich zurückhal- 
tender, weshalb alle Arten hier noch unter dem umfassenden, herkömmlichen Namen ange- 
führt worden sind. 


An die Basis stellt Moody (l.c.) die Wirtelschwanzagamen der Stellio-Gruppierung (vgl. 
auch Böhme 1981), die mit mehreren Arten über die Gebirgsgebiete Zentral- und West- 
asiens verbreitet sind, mit zwei Arten auch Europa erreichen und im östlichen Afrika noch 
einige Vertreter besitzen. An den hier untersuchten Stellio-Arten war gänzlich unerwartet, 
daß die den West-Himalaya bewohnende A. tuberculata durch apomorphe Merkmalszustän- 
de am Hemipenis (geteiltes Organ, gegabelter Sulcus, Querteilung des Apex) sich stark von 
den morphologisch wie geographisch nahestehenden Arten wie z.B. A. himalayana oder A. 
lehmanni unterscheidet! Letztere sind den afrikanischen und arabischen Stellio-Arten ahnli- 
cher als der A. tuberculata. Dies Ergebnis verlangt nach der Untersuchung weiterer, bisher 
noch nicht verfügbarer Arten (z.B. A. stoliczkana, A. agrorensis, A. nupta u.a.). 


Den übrigen asiatischen und afrikanischen Wirtelschwanzagamen (A. himalayana, A. leh- 
manni, A. stellio, A. adramitana, A. yemenensis, A. atricollis) sind die Arten um A. agama 
(hier A. impalearis und A. sankaranica) genitalmorphologisch recht ähnlich, so daß von die- 
sem Merkmalsbereich her eine Gattungstrennung nicht gestützt wird. Etwas anders verhält 
es sich mit der von Moody (l.c.) zur (Unter-) Gattung Trapelus gerechneten A. sanguinolen- 
ta aus Mittelasien, die durch divergierende Apicalloben und gegabelten Sulcus abgeleitete 
Gemeinsamkeiten mit der wirtelschwänzigen A. tuberculata aufweist. Es ist jedoch zu früh, 
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sich hier zwischen Konvergenz oder Synapomorphie schon entscheiden zu wollen. Für die 
Sinai-Agame (A. sinaita) revalidierte Moody (l.c.) den monotypischen Gattungsnamen 
Pseudotrapelus. Der ebenfalls gegabelte Hemipenis, in diesem Falle aber mit ungegabeltem 
Sulcus, würde dieser Sonderstellung nicht widersprechen. 


Eine noch deutlichere Sonderstellung zeigt Phrynocephalus helioscopus als leider einziger 
Vertreter der ca. 40 Arten umfassenden Gattung durch den tief gegabelten, mit entspre- 
chend gegabelter Samenrinne und sehr großen Calyces versehenen Hemipenis. 


Chamaeleonidae 


Wie schon erwähnt, wurde die Bearbeitung der Chamäleons, die auf besonders reichem Ma- 
terial basiert, aus dieser Abhandlung herausgelöst. Die Ergebnisse, bei dieser Familie mit 
ausführlichen Darstellungen weiterer, vorher schon untersuchter Merkmalskomplexe, sind 
in einer separaten Monographie (Klaver & Böhme 1986) niedergelegt und werden im fol- 
genden nach dem hier verwendeten Schema nur kursorisch referiert. 


Systematische Situation 


Wie bei der Behandlung der Agamidae bereits angedeutet, sind die Chamäleons nicht nur 
synapomorph mit ihnen verbunden, sondern auch durch zahlreiche Autapomorphien als mo- 
nophyletische Verwandtschaftsgruppe ausgewiesen. Übersichten hierzu sowie Familien- 
diagnosen bringen Dowling & Duellman (1978), Klaver (1981 a) und Estes (1983). Die in- 
trafamiliare Klassifikation der Chamäleons konzentrierte sich traditionell auf die phäneti- 
sche Bewertung externmorphologischer Merkmale (vgl. Werner 1911, Hillenius 1959, Wit- 
te 1965, Brygoo 1971, 1978) und resultierte in der Anerkennung der Gattungen Chamaeleo 
für die überwiegend arboricolen und Brookesia für die überwiegend terricolen Arten (vgl. 
Mertens 1986, Klaver 1979). Diese Bodenchamäleons wurden und werden auch von einigen 
Autoren auf zwei Genera verteilt, nämlich ein madagassisches (Brookesia s. str.) und ein 
afrikanisches (Rhampholeon) (z.B. Werner 1911, Klaver & Böhme 1986). Die Abtrennung 
von äußerlich abweichend gestalteten Arten auf Madagaskar in eigene Gattungen (Evoluti- 
cauda, Lenadria: vgl. Angel 1946) setzte sich nicht durch. 


Versuche, auch andere als außenmorphologische Merkmale für die Chamäleonsystematik 
zu nutzen, erstreckten sich auch auf osteologische Kennzeichen, allerdings nur von wenigen 
Arten ermittelt; auf den Karyotyp (40 Arten untersucht) und auf die Lungenmorphologie 
(die große Mehrheit der Arten untersucht). Aus den lungenmorphologischen Ergebnissen 
entwickelte sodann Klaver (1981 b) das erste konsequent phylogenetische Klassifikations- 
schema, ohne es jedoch in Nomenklatur umzusetzen. Dies alles ist einschließlich sämtlicher 
Primärzitate in extenso bei Klaver & Böhme (1986) dargestellt (vgl. auch l.c.: Tab. 1). Auf 
die kürzlich erschienene Arbeit von Rieppel (1987) werden Klaver und ich in einer späteren 
Publikation zurückkommen. 
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Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Der erste Autor, der Hemipenismerkmale von Chamäleons in die Literatur einführte, war 
Cope (1896), der in dieser Hinsicht C. chamaeleon, C. gracilis und C. paradalis erwahnte. 
Ein halbes Jahrhundert spater beschrieben McCann (1949) und Loveridge (1953) die Hemi- 
penes von C. zeylanicus respektive Brookesia platyceps. Ab 1965 setzte dann eine umfang- 
reiche Serie genitalmorphologischer Arbeiten an madagassischen Chamäleons durch Bry- 
goo und seine Mitarbeiter (Blanc, Bourgat, Domergue, Ramanantsoa) ein. Sie dokumentier- 
ten textlich und bildlich die Hemipenes von über 40 madagassischen Taxa, was Brygoo 
(1971, 1978) in seinen großen Ubersichtsarbeiten resumierte. Alle Einzelzitate unter Anga- 
be der untersuchten Arten sind bei Klaver & Böhme (1986) aufgeführt. 


Bescheiden stellte sich dagegen das Wissen um die Hemipenismorphologie der afrikani- 
schen Chamäleons dar. Broadley (1971) gab kurze Kommentare zu 7 Arten, während aus- 
führlichere Beschreibungen für C. chamaeleon von Klaver (1981 a), für C. calcaricarens 
(Böhme 1985), für Arten der C. bitaeniatus-Gruppe (Böhme & Klaver 1980) und für Arten 
der C. pumilus-Gruppe von Raw (1976) geliefert wurden. Der Vollständigkeit halber sei 
erwähnt, daß der ohne Begleittext abgebildete Hemipenis von C. chamaeleon (Dowling & 
Duellman 1978: fig. 77.2.) ebenso wie der dazu abgebildete Schädel (l.c.: fig. 77.1.) nicht 
diese Art, sondern aller Wahrscheinlichkeit nach C. gracilis darstellt. 


Eigene Befunde 


Zu den aus der Literatur bekannten Hemipenes von 44 Chamaeleo- und 15 Brookesia-Arten 
sind diejenigen von 28 Chameleo- und zwei Brookesia-Arten hinzugekommen, für deren 
Beschreibung ich auf unsere gemeinsame Arbeit (Klaver & Böhme 1986) verweise. 


Diskussion 


Der Besitz einer sehr distinkten Apex-Ornamentierung durch hochmodifizierte Keratin- 
Strukturen, für die wir erstmals (Klaver & Böhme l.c.) eine einheitliche, durchgängige Ter- 
minologie vorschlugen, kennzeichnet alle bisher untersuchten Chamäleon-Arten als synapo- 
morph. Der vermutlichen Schwestergruppe Agamidae fehlen derartige Bildungen. Die mit- 
einander homologen Elemente, von uns als Rotulae, Pedunculi und Auriculae bezeichnet, 
lassen sich zu Tranformationsfolgen ordnen, was auch für die kleinen verstreuten Apicalpa- 
pillen und deren Konzentrierung und Komplizierung gilt. Die auch bei den Iguaniden und 
Agamiden obligat vorhandenen Calyces sind folglich innerhalb der Chamaeleonidae sym- 
plesiomorph, ihr Fehlen bei Brookesia jedoch (syn)apomorph. Diese Vereinfachung der 
truncalen Strukturen bei den Bodenchamäleons geht mit einer vereinfachten Ausbildung 
auch der Apex-Elemente einher. 


Obwohl die Hemipenismerkmale bei Chamäleons geeignet sind, einige Artengruppen syna- 
pomorph zu charakterisieren, also ihre Monophylie zu belegen, bedurfte es der Hinzunah- 
me mehrerer weiterer hinreichend untersuchter Merkmalsgruppen (Äußere Morphologie, 
Osteologie, Karyotypen und Lungenmorphologie bzw. -anatomie), um die gesamte Familie 
phylogenetisch dichotom gliedern und klassifizieren zu können. Die aus der Kombination 
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dieser Merkmalsgruppen resultierende synthetische Phylogenie-Hypothese mündet in fol- 
gender Neuklassifikation der Familie Chamaeleonidae (Klaver & Böhme l.c.): 


— Unterfamilie Brookesiinae mit den Gattungen Brookesia (20 Arten) auf Madagaskar und 
Rhampholeon (8 Arten) in Afrika. 


— Unterfamilie Chamaeleoninae mit zwei madagassischen Genera: Calumma (18 Arten) 
und Furcifer (19 Arten); sowie zwei afrikanische Genera: Bradypodion (21 Arten) und Cha- 
maeleo (42 Arten). Letztere läßt sich gerade aufgrund hemipenismorphologischer Merkma- 
le klar in zwei Untergattungen gliedern: Chamaeleo s. str. (14 Arten) und Trioceros (28 
Arten). 


Gekkonidae 


Systematische Situation 


Die Gekkoniden sind mit knapp 700 Arten (650 nach Kluge 1967; 667 nach Dowling & 
Duellman 1978) die artenreichste Echsenfamilie, die zusammen mit den schlangenförmigen 
Flossenfüßen (Pygopodidae) in die zweite Infraordnung Gekkota gestellt wird. Ihre 84 Gat- 
tungen werden heute einvernehmlich auf vier Unterfamilien verteilt (Underwood 1954, 
Kluge 1967, Moffat 1973), nämlich die Eublepharinae mit noch beweglichen Augenlidern, 
noch haftlamellenlosen Zehen, weichschaligen Eiern und weltweit disjunkter Reliktverbrei- 
tung; die australisch-neuseeländischen Diplodactylinae, die rein amerikanischen Sphaero- 
dactylinae und schließlich die tropisch-kosmopolitisch verbreiteten Gekkoninae. Problema- 
tisch in ihrer Abgrenzung sind die Spaerodactylinae, da zu ihnen auch nordafrikanisch- 
arabische Vertreter (Quedenfeldtia, Pristurus) gerechnet werden können (z.B. Moffat l.c.). 
Die meisten Probleme ergeben sich aber in der infrasubfamiliären Gruppierung der artenrei- 
chen und hoch divers radiierten Gekkoninae, deren intergenerische Beziehungen erst in we- 
nigen Ansätzen erforscht sind (Russell 1976, Kluge 1982, 1983, Joger 1985, 1986). Defini- 
tionen der Gekkonidae im allgemeinen und der Gekkoninae im besonderen finden sich bei 
Kluge (1967), Moffat (1973), Dowling & Duellman (1978), Böhme (1981), Estes (1983) 
u.a. 


Als Merkmale, die zur Klassifikation von Geckos benutzt wurden, boten sich zunächst die 
diversen Zehenstrukturen an, wie sie bereits Boulenger (1885) in seinem berühmten , ,Cata- 
logue’’ benutzte. Doch ihre hohe adaptive Signifikanz und die daraus folgende Konvergenz- 
anfälligkeit machten sie weitgehend ungeeignet. Auch der Versuch von Underwood (1954), 
auf der primären Basis von Pupillenformen Verwandtschaftsbeziehungen zu ermitteln, setz- 
te sich nicht durch. Demgegenüber wandte Kluge (1967) einen phänetisch-numerischen An- 
satz an. Russell (1976) widmete sich erneut der Zehenstruktur einschließlich ihrer Skelett-, 
Muskel- und Haftborstenmorphologie, um so Transformationsreihen und damit evolutive 
Linien zu erkennen. Joger (1984) besetzte schließlich die noch offene Nische des 
biochemisch-immunologischen Ansatzes, resumierte gleichzeitig die Ansichten Russell’s 
und widerlegte sie teilweise. Ähnlich verfuhr er mit dem zweiten Ansatz von Kluge (1983), 
der diesmal kladistisch war und die Gekkoninae in zwei Tribus, nämlich die Gekkonini und 
die Ptyodactylini, aufgliederte. 
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Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Cope (1986) beschrieb die Hemipenes von fünf Gattungen anhand je einer Art, nannte diese 
jedoch nur in zwei Fallen; in einem weiteren Fall ist die Gattung monotypisch, die Art also 
impliziert. Es handelt sich um Thecadactylus (implicite die Art rapicauda), Platydactylus 
aegyptiacus (= heute Tarentola annularis), Gymnodactylus pulchellus (= heute Cyrtodac- 
tylus pulchellus), Phyllodactylus sp. und Eublepharis sp. Alle Organe charakterisiert Cope 
(l.c.) als kurz und breit, mehr oder weniger in zwei ,,branches’’ geteilt und auf der gesam- 
ten Oberfläche mit winzigen (,,minute’’) Calyces bedeckt. Der Hemipenis des eublephari- 
nen Lidgeckos Eublepharis wird als besonders tief eingeschnitten und mit einem glatten 
Stützsaum versehen beschrieben. 


McCann (1949) beschrieb, begleitet von wenig instruktiven, groben Zeichnungen, die He- 
mipenes von drei Hemidactylus-Arten (H. brookii, H. maculatus, H. flaviviridis), denen 
durch flache Einsenkungen getrennte Apicalloben und deutlich entwickelte Sulcuslippen ge- 
meinsam sind, die sich aber auch durch die Abschnürung des gesamten Apex vom recht ge- 
streckten Trunco-Pedicelbereich zwischenartlich unterscheiden. 


Dowling et al. (1971 b) beschrieben den Hemipenis von Thecadactylus rapicauda erneut, 
in großer Ausführlichkeit und reproduzierten die beigegebene Abbildung (l.c.: fig. 1) zwei 
weitere Male — ohne Begleittext — in Dowling (1975: p. 173) sowie Dowling & Duellman 
(19782482794). 


Schließlich entdeckte Kluge (1982) am Hemipenis des wie Thecadactylus amerikanischen 
Gekkoninen Aristelliger (A. praesignis und A. cochranae) hochinteressante Verknöcherun- 
gen, die ihn im Aussehen an die Bacula gewisser Hörnchen (Mammalia: Sciuridae, cf. Burt 
1960) erinnerten, die aber auch mit den gezähnelten — aber verhornten! — Rotulae der Cha- 
mäleons phänetische Übereinstimmungen zeigen (vgl. die Abb. bei Böhme & Klaver 1980, 
Klaver & Böhme 1986). Daraufhin untersuchte Kluge (l.c.) auch den von ihm als nächsten 
Aristelliger-Verwandten angesehenen Phyllopezus pollicaris aus dem südlichen Südameri- 
ka, ohne allerdings dort entsprechende Knochen zu finden. 


Kürzlich bildete Zhang (1986) noch den Hemipenis von Gekko japonicus ab (l.c.: fig. 1 A). 


Eigene Befunde 


Von folgenden Geckos konnte ich evertiert präparierte Hemipenes untersuchen: Rhacodac- 
tylus trachyrhynchus und Pseudothecadactylus lindneri als einzige Vertreter der Diplodac- 
tylinae; Tarentola annularis, Geckonia chazaliae, Pachydactylus bibronii, Phelsuma nigri- 
striata, Ptyodactylus hasselquistii, Uroplatus fimbriatus, Paroedura pictus, Phyllopezus 
pollicaris, Homonota horrida, sämtlich Arten der Gekkoninae. Von den Unterfamilien Eu- 
blepharinae und Sphaerodactylinae stand kein Hemipenis-Material zur Verfügung. 


Rhacodactylus trachyrhynchus 


AMR 78: Neukaledonien. Hemipenis relativ schlank, kolbenförmig. Sulcus gerade, sich 
auf halber Höhe des Organs teilend, wobei nur der innere Sulcusast Verbindung zur apica- 
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len Einsenkung hat, die den Apex in zwei asymmetrische, verschieden große Loben teilt. 
Die Loben sind mit sehr kleinen und tiefen Calyces besetzt, deren eckige, hohe Kanten spitz 
ausgezogen sind und daher stachlig wirken. Asulcal wird die Einsenkungsnaht zwischen den 
Loben durch eine kleine mediane Papille beendet, die Calyces werden basiswärts successiv 
größer, flacher und haben niedrigere Kanten. 


Pseudothecadactylus lindneri 


ZFMK 45760: Australien. Hemipenis keulenförmig, ungeteilt. Sulcus dagegen kurz gega- 
belt, jeweils auf einer konvexen Erhebung des Apex endend. Dieser wirkt fein pustuliert, 
Calyces sind nicht deutlich erkennbar. Eine dünne aufrechte Hautfalte zieht quer über den 
Apex. 


Tarentola annularis 


ZFMK 33801: Mbres/ Zentralafrikanische Republik. Hemipenis mäßig schlank, kolbenför- 
mig. Sulcus gerade, frei, Randwülste teilweise schwach calyciert, daher nicht als Sulcuslip- 
pen ansprechbar. Der Sulcus gabelt sich auf der Asulcalseite des Apex, die Äste ziehen in 
die Zentren der Apicalloben, eine Querteilung bewirkend. In Verlängerung des Sulcus spal- 
tet eine Medianfurche die Loben, die aber dennoch eng aneinander liegen. Sulcal wie asul- 
cal feine Calyxbekleidung, deren überstehende Ränder stachlig wirken. Asulcal verlieren 
sich die Calyces in einen glatten Schaftbereich, der auch durch longitudinale Längsfalten 
gegliedert ist. 


Geckonia chazaliae 


ZFMK 25842: Umgebung Agadir/ Marokko. Hemipenis gedrungen, Sulcus stark geknickt, 
beidseitig wulstig begrenzt. In seiner Verlängerung eine tiefe Einschnürung, die zwei apica- 
le Loben trennt. Diese besitzen eine Quernaht vom Innenrand bis zum Mittelpunkt, die je- 
doch keine Sulcusgabelung darstellt. Sie setzt sich spiegelbildlich in je einer Y-förmigen 
Hautfurche fort. Die gesamte Oberfläche der Sulcalseite ist dicht mit sehr kleinen, tiefen 
Calyces besetzt, deren Randleisten kurze stachelartige Fortsätze zeigen. Asulcal zieht sich 
eine glatte Längsfalte zur Organbasis, die beidseitig von flachen Calyces begrenzt wird. 
Diese ziehen um das Organ herum auch auf die den Sulcus begrenzenden Wülste, so daß 
diese nicht als Lippen anzusprechen sind. 


Pachydactylus bibronii 


ZFMK 44776: Umgebung von Tanga/ Tansania. Hemipenis schlank gestielt, keulenförmig. 
Sulcus gerade, nicht von deutlichen Lippen begrenzt. In seiner gedachten Verlängerung teilt 
eine schwache Einsenkung den Apex in zwei nur wenig gesonderte Loben. Zwischen Sul- 
cusmündung und medianer Einsenkung lagern sich noch einmal zwei kleine, kugelige Lo- 
ben an. Der gesamte Apexbereich ist stark zum Sulcus verschoben. Die sehr undeutlichen, 
flachen Calyces lassen vermuten, daß hier ein saisonal bedingt undifferenziertes Epithel 
vorliegt. 
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Phelsuma nigristriata 


ZFMK 40321: Ivambeni, Mayotte/ Komoren. Hemipenis schlank keulenformig. Sulcus ge- 
rade, sich apical gabelnd und durch eine halbkreisformige Sutur einen kugeligen inneren 
Lobus einschließend. Medianeinsenkung zwischen den zwei Hauptloben ist nicht durch eine 
einfache Naht, sondern durch einen eingesenkten Langswulst markiert. Apex ohne differen- 
zierte Calyces, die erst asulcal im Truncusbereich deutlich werden. Die Innenseite des 
Truncus ist von einer glatten, saumartigen Langsfalte begleitet. 


Ptyodactylus hasselquistii 


ZFMK 15135 und 15137: Mokolo/ Kamerun. Hemipenis keulenförmig. Sulcus gerade, 
Lippen kaum differenziert; beidseitig schließt sich gleich dicht mit kleinen, aber tiefen Ca- 
lyces besetztes Gewebe an, die Calyxleisten sind stachlig ausgezogen. Die durch eine Mit- 
telnaht geteilten, aber aneinander liegenden Apicalloben sind durch eine Schwellung basal 
vom Truncus differenziert, sulcal durch eine geschwungene, gemeinsame Quernaht geglie- 
dert und mit gleichartigen Calyces bekleidet. Asulcal verlieren sich die Calyces schnell und 
sind im Truncusbereich höchstens noch ganz flach ausgebildet, weshalb das ganze Epithel 
ein faltiges Aussehen bekommt. Im lateralen Truncusbereich gehen die kräftigen Calyces 
der Sulcusseite nur außen wie auf den Loben in die asulcale Seite über; innen befindet sich 
dagegen ein longitudinaler breiter und glatter Hautsaum, der hier die calyxbekleidete von 
der glatten Seite des Truncus scharf trennt. 


Beide untersuchten Männchen stimmen in den beschriebenen Kennzeichen überein. 


Uroplatus fimbriatus sikorae 


ZFMK 45009 — 010 (Abb. 22): Ile Sainte Marie/ Madagaskar. Ich verwende bewußt das 
Trinomen, um zu betonen, daß hier zwei Männchen der kleinwüchsigen Form von U. fim- 
briatus vorlagen, der eventuell eigener Artstatus zukommt. 


Abb. 22. Hemipenis von Uroplatus fimbriatus sikorae (ZFMK 45010); a. Sulcalansicht, b. einer der Apicalloben in 
Aufsicht, c. Detail des Apicallobus. — Zeichn. U. Bott. 


70 


Hemipenis kurz, gedrungen, kugelig. Sulcus spermaticus gerade, ohne differenzierte Lip- 
pen, Offnet sich in einen medianen, glatten, leicht konvexen Apicalbezirk. Dieser wird beid- 
seitig flankiert von zwei Strukturen, die in ihrer Komplexitat nur mit den Pedunculi von 
Chamäleons verglichen werden können (vgl. Klaver & Böhme 1986). Es handelt sich dabei 
um ein spiegelbildlich paariges Element, welches sulcal von einer querstehenden, nach au- 
Ben zeigenden sichelartigen Papille begrenzt wird, die an einer inneren Knickstelle und an 
der Spitze eine sehr feine Zähnelung in je zwei Spitzen aufweist (Abb. 22 c). Die asulcale 
Seite des auffälligen apicalen Elementes endet mit zwei frei überstehenden Zipfeln. Die 
Oberfläche ist mit insgesamt acht Längsreihen sägeartiger Stachelleisten ornamentiert, die 
insgesamt ein Papillenfeld ergeben, das den Pedunculi mancher madagassischer Chamäle- 
ons ähnelt (Abb. 22 b). Der sulcal durch zwei tiefe konkave Gruben vom Pedicel abgesetzte 
Truncus ist proximal mit Calyces bedeckt, deren Ränder fein stachelartig ausgezogen sind. 
Distad gehen diese Calyces in senkrecht stehende, längsverbreiterte Calyces über, deren ge- 
zähnelte Randleisten Ähnlichkeit mit den sägeartigen Stachelleisten der Apexelemente ha- 
ben, ohne aber desselben Ursprungs zu sein (Abb. 22 a). Asulcal finden sich einheitliche 
Calyces, die genau denen der proximalen Sulcalseite entsprechen. 


Paroedura pictus 


ZFMK 38533 und 43832: Toliara (= Tuléar)/ Madagaskar. Hemipenis extrem kurz und 
gedrungen, in Sulcalansicht viel breiter als lang. Sulcus — ohne differenzierte Lippen — 
gabelt sich, seine Äste ziehen auf die apicalen Loben und setzen sich dort in eine halbkreis- 
förmige Ringfurche fort, die einen zipflig ausgezogenen Apicalkegel im Zentrum eines je- 
den Lobus umschließt. Die Mittelnaht der Loben steht nicht mit dem Sulcus in Verbindung, 
sondern ist durch einen unpaaren, gefalteten Medianfortsatz von ihm getrennt. Loben sulcal 
mit winzigen, asulcal mit etwas größeren Calyces bedeckt, die sich in Richtung auf das Pe- 
dicel langsam verlieren. 


Beide Männchen entsprechen sich in ihren Merkmalen. 


Phyllopezus pollicaris 


ZFMK 40597: Filadelfia, Chaco/ Paraguay. Hemipenis gedrungen. Sulcus Öffnet sich in 
eine glatte, eingesenkte Querrinne. Dort gabelt er sich, und seine Äste ziehen zunächst ba- 
siswärts, um dann spitzwinklig wieder apicalwärts umzubiegen und auf zwei schwach diffe- 
renzierten Loben zu münden. Diese sind bei den Präparaten faltig und wohl nicht voll aus- 
gedehnt, so daß ihre Form nicht beurteilt werden kann. Die Calyces sind jedoch deutlich 
größer als bei den anderen hier untersuchten Geckos. Der Truncus ist auf der asulcalen Seite 
glatt und durch Längsfalten gegliedert. 


Homonota horrida 


ZFMK 37269: Filadelfia, Chaco/Paraguay. Hemipenis gedrungen keulenförmig, stark über 
die Querachse der Sulcalseite geknickt. Sulcus öffnet sich in einen konkaven Bereich. Me- 
diane Einsenkung trennt zwei Apicalloben ziemlich tief, die aber dennoch eng aneinander 
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liegen. Loben mit sehr kleinen stachelrandigen Calyces bedeckt, die asulcal basiswärts grö- 
Ber werden, aber ihre stachlig ausgezogenen Randleisten beibehalten. In Fortsetzung der 
Lobentrennaht findet sich asulcal eine glatte längsverlaufende taschenartige Falte. Abrupter 
Übergang in den glatten Trunco-Pedicelbereich. 


Diskussion 


Trotz der viel zu geringen Zahl untersuchter Arten zeichnen sich einige verfolgenswerte 
Ansätze ab: 


— Der zunächst untersuchte Vertreter der Diplodactylinae zeigt einen tief gegabelten Hemi- 
penis, dadurch an die von Cope (1896) für Eublepharis geschilderte Situation erinnert. Dies 
somit zwei Vertretern der beiden ursprünglichsten Unterfamilien gemeinsame Merkmal 
könnte daher als Symplesiomorphie oder aber Konvergenz gedeutet werden. Die abwei- 
chende Situation bei Pseudothecadactylus zeigt jedoch, daß aus derartig geringen Stichpro- 
ben noch keine Schlüsse zu ziehen sind. 


— Unglücklicherweise stand von jeder der mir zugänglichen Gekkoninae-Gattungen immer 
nur je eine Art zur Verfügung, so daß die aus den Beschreibungen sich ergebenden Unter- 
schiede stets intergenerische Abstände widerspiegeln. Daß aber auch interspezifische Di- 
stanzen innerhalb von Gattungen auftreten, zeigen die Befunde von McCann (1949) an drei 
Hemidactylus-Arten. 


Der skelettmorphologisch und immunologisch als Schwestergruppen (sensu Hennig 1950) 
erkannten Gattungen Tarentola und Geckonia (Russell 1976, Joger 1984, 1985) lassen sich 
genitalmorphologisch nicht synapomorph charakterisieren. Geckonia bleibt mit seinem un- 
gegabelten Sulcus spermaticus ursprünglicher als Tarentola, zeigt dagegen mit der asulcalen 
Truncus-Längsfalte ein Tarentola fehlendes Sondermerkmal. 


Auch Pachydactylus (kleine, interne Loben) und Phelsuma (medianer Längswulst) zeigen 
autapomorphe Sonderbildungen, deren Kennzeichnungswert bei diesen artenreichen Gat- 
tungen erst an zahlreichen weiteren Arten erarbeitet werden muß. Generell schließt sich 
aber auch Pryodactylus dem Bauplan sämtlicher voriger Gekkoninae-Gattungen an, so daß 
von der Hemipenismorphologie her eher das phylogenetische Konzept von Joger (1985) als 
das von Kluge (1983) untermauert wird (vgl. Systematische Situation der Gekkonidae). 


Eine völlig unerwartete und überraschende Sonderstellung nimmt der Hemipenis von Uro- 
platus ein! Seine Ornamente sind von einer Komplexität, die nur mit der Situation bei Cha- 
mäleons vergleichbar ist. Die auf Abb. 22 a in Vierung angeordnet erscheinenden sägearti- 
gen Leisten sind verschiedener Herkunft: Die beiden sulcalen Felder mit diesen Leisten stel- 
len längsverbreiterte Calyces mit stacheligen Randsäumen dar, während die apicalen echte 
Papillenfelder sind. Schon von daher verbietet sich eine Homologisierung mit den in Vie- 
rung angeordneten Hemipenisornamenten der Chamäleons. Dies muß hier auch nur deshalb 
besonders betont werden, weil die Hypothese einer engeren Verwandschaft von Uroplatus 
(damals in eine eigene Familie Uroplatidae gestellt) schon einmal erwogen worden ist (Wer- 
ner 1912), u.a. auch wegen des gemeinsamen Besitzes von Lungendivertikeln. Zudem äh- 
nelt die Apicalstruktur des Uroplatus-Hemipenis den Pedunculi der madagassischen 
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Furcifer-Arten, die ja innerhalb der Chamäleons einen abgeleiteten Typ repräsentieren, was 
eine Homologisierung der Strukturen noch weniger möglich macht. 


Die unter den Geckos einzig dastehende Hemipenisstruktur von Uroplatus fimbriatus son- 
dert aber die Plattschwanzgeckos von den übrigen Gekkoninae mit einer vergleichbaren Di- 
stanz, wie die Chamäleons von den Agamen oder Leguanen gesondert sind! 


Die abschließend noch zu kommentierenden Südamerikaner sind aus zwei Gründen interes- 
sant: 1. kann für Phyllopezus das Fehlen von internen Hemipenis-Verknöcherungen defini- 
tiv bestätigt werden (vgl. Kluge 1982). Die Gattung kann daher keinesfalls, wie Kluge 
(1.c.). glaubt, unmittelbar mit Aristelliger verwandt sein. 2. scheinen die südamerikani- 
schen Gekkoninae ziemlich lange voneinander isolierte Gruppen zu sein, wie auch die ei- 
genständig strukturierten Hemipenes von Thecadactylus (Dowling et al. 1971 b) und Homo- 
nota (diese Arbeit) ausweisen. Eine monophyletische, endemisch südamerikanische Gek- 
ko-niae-Radiation scheint es daher nicht gegeben zu haben. Frühere Konzepte, z.B. die 
Verknüpfung der Homonota-Arten mit altweltlichen Nacktfinger-Geckos (vgl. Wermuth 
1965) bedürfen der erneuten Überprüfung. 


Pygopodidae 
Systematische Situation 


Die Flossenfüße oder Pygopodiden werden seit längerem einvernehmlich als spezialisierte, 
gliedmaßenreduzierte Gecko-Derivate und Nachbarfamilie der Gekkonidae angesehen (Un- 
derwood 1957, Moffat 1973, Kluge 1976), mit denen gemeinsam sie die Infraordnung der 
Gekkota bilden. Argumente dafür sind die — adaptiv beeinflußten — verwachsenen und 
transparenten Augenlider sowie — gewichtiger — der Besitz von Postanalsäcken und -kno- 
chen. Offen bleibt bei diesem Modell, wieso die Eublepharinae als (bereits) echte Geckos 
(noch) bewegliche Lider haben, und warum die Pygopodiden als Derivat einer kosmopoliti- 
schen Gruppe nur im australischen Raum existieren. Ausführliche Familiendiagnosen fin- 
den sich bei den oben zitierten Quellen sowie bei Dowling & Duellman (1978) und Estes 
(1983). Kluge (1976) teilte die 30 in 6 Gattungen stehenden Arten in zwei Unterfamilien 
ein, von denen die erste (Pygopodinae) die Gattungen Pygopus und Delma umfaßt, die zwei- 
te (Lialisinae) die Gattungen Lialis, Pletholax, Ophidiocephalus und Aprasia. Letztere glie- 
dert er noch in zwei Tribus mit je zwei Gattungen auf. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Der Hemipenis einer Pygopodidenart ist offenbar bislang noch nie untersucht und beschrie- 
ben worden. 


Eigene Befunde 


Die vier zur Verfügung stehenden Arten waren mir nicht frischtot, also zur eigenen Konser- 
vierung und Präparation, zugänglich. Vielmehr handelte es sich um ältere, in einem Fall 
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sehr alte, Praparate von: Pygopus nigriceps, P. lepidopus, Delma inornata und Aprasia pul- 
chella, letzterer einziger Vertreter der zweiten Unterfamilie Lialisinae. 


Pygopus nigriceps 

UMMZ 131174: Innaminka, S.A./ Australien. Hemipenis kurz, gedrungen und breit. Sul- 
cus in zwei sehr lange Gabeläste auslaufend. In Verlängerung des unpaaren Sulcusab- 
schnitts eine scharfe Einsenkung, die zwei breit ausladende Loben auf der sulcalen Seite 
teilt. Median auf dem Apex steht ein unpaarer, kleinerer Lobus, der sich birnenförmig ver- 
jüngend asulcal zwischen die großen lateralen Hauptloben schiebt. Er ist asulcal mit sehr 
kleinen Calyces besetzt, die basiswärts von querverlaufenden Wulstkanten abgelöst werden. 
Die äußeren großen Loben sind mit ebenmäßigen, tiefen und kleinen Calyces besetzt, deren 
Ränder stachlig ausgezogen sind. Asulcal sind sie scharf gegen einen glatten Schaftbereich 
abgesetzt. 


Pygopus lepidopus 

ZFMK 21290: Umgebung von Sydney, N.S.W./ Australien. Leider sind die Hemipenes 
dieses bereits 1864 gefangenen und konservierten Tieres damals nur unvollständig ausge- 
stülpt worden. Der mediane Lobus ist aber auszumachen, seine basale Struktur entspricht 
der von P. nigriceps. Die Calyces im Schaftbereich sind klein, enden also nicht am Unter- 
rand der Apexloben, wo sie auch bei dieser Art recht groß sind. 


Delma inornata 


UMMZ 131156: Numurkah, Victoria; UMMZ 131186: Finley, N.S.W., beides Australien. 
Hemipenis kolbenförmig. Sulcus gegabelt, die Äste zu zwei schwach voneinander differen- 
zierten Apicalloben ziehend, von denen der innere (beim in situ-Präparat) wesentlich größer 
als der äußere ist. Das Oberflächenepithel wirkt bei starker Vergrößerung pustulär, Calyces 
sind nicht zu erkennen. 


Aprasia pulchella 


UMMZ 131241: Canning Dam, W.A./Australien. Hemipenis wie bei voriger Art asymme- 
trisch mit stark vergrößertem inneren Lobus. Sulcus entsprechend gegabelt mit viel länge- 
rem, inneren Ast. Ebenfalls nur pustuläres Epithel und keine Calyxbekleidung erkennbar. 


Diskussion 
Das zahlenmäßig geringe Material läßt nur folgende Hinweise zu: 


— Der Besitz von Calyces (plesiomorph für die Iguania und Gekkota, zusammen = Ascala- 
bota sensu Camp 1923) bei Pygopus, nach Kluge (1976) zur ursprünglicheren Unterfamilie 
gehörig, bekräftigt die Zugehörigkeit der Flossenfüße zu dieser Echsengruppe. 
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— Das Fehlen von Calyces bei Delma und Aprasia muß als Rückbildung gedeutet werden, 
entsprechend der Situation bei den brookesiinen Chamäleons (vgl. Klaver & Böhme 1986). 
Daß aber bei beiden Gattungen hoch abgeleitet asymmetrische Hemipenes auftreten, die au- 
Berdem gleichsinnig abgeleitet sind, und dazu noch korreliert ein pustuläres statt calycier- 
tes Oberflächenepithel haben, läßt ihre Stellung in zwei verschiedenen Subfamilien uner- 
klärbar erscheinen. Auch wenn dies auf numerischer Basis aus 86 Einzelmerkmalen errech- 
net wurde (Kluge l.c.), bleibt der genitalmorphologische Befund eine nicht zu vernachlässi- 
gende Kontraevidenz dazu! 


— Schließlich ist bemerkenswert, daß die äußerlich so einheitlichen Pygopodiden in den we- 
nigen Stichproben schon außerordentlich eindrucksvolle genitalmorphologische Divergen- 
zen aufweisen. Wie bei den zwar in anderer Richtung, aber ähnlich extrem spezialisierten 
Chamäleons (Klaver & Böhme 1986) scheint auch bei den Flossenfüßen die Hemipenismor- 
phologie genetische Abstände besser zu reflektieren als die Externmorphologie. 


Xantusiidae 
Systematische Situation 


Die Nachtechsen, 16 Arten in 4 Gattungen, sind eines von mehreren Beispielen innerhalb 
der Echsen, wo die Klassifikation selbst im Bereich der Infraordnung nicht geklärt und sta- 
bil ist. Die Familie wurde traditionell bei den Scincomorpha eingereiht (Camp 1923, Romer 
1956), doch führten mehrere Autoren Argumente für eine Zugehörigkeit zu den Gekkota 
an (McDowell & Bogert 1954, Savage 1963, Greer 1985 a). Moffat (1973) diskutierte das 
Problem ausführlich und kam zu einer klaren Schlußfolgerung zugunsten der Scincomor- 
pha-Hypothese. Dowling & Duellman (1978) betrachteten das Problem als nach wie vor of- 
fen, während Estes (1983) die Diskussion noch einmal aufrollte und nach kritischer Bewer- 
tung aller Argumente, die die verschiedensten Merkmale betreffen, ebenfalls die 
Scincomorpha-Hypothese favorisierte. 


Savage (1963) stellte die kubanische Cricosaura typica als eigene Unterfamilie Cricosauri- 
nae den übrigen drei Gattungen Xantusia, Klauberina, Lepidophyma (= Unterfamilie Xan- 
tusiinae) gegenüber. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Der einzige in der Literatur zu findende Hinweis auf einen Xantusiiden-Hemipenis stammt 
von Cope (1986), der aber leider nicht nur die von ihm untersuchte Art, sondern sogar den 
Gattungsnamen verschwieg. Er beschrieb das Organ als gegabelt und kurz (,,as in many 
Gecconidae’’), mit wulstbegleitendem Sulcus, der spiralig verlaufe. Gegenüber vom Sulcus 
nahm er schraubenartig angeordnete, tief quergefaltete Stützsäume wahr. 


Eigene Befunde 


Die einzige mir als Frischpräparat vorliegende Art ist 
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Xantusia henshawi 


ZFMK 9008: California/ U.S.A. (Abb. 23). Hemipenis gestielt, keulenformig. Sulcus an 
der äußeren Seite von einem dicken Wulst begleitet, der aber in gerundeter Form dort endet, 
wo der Truncus sich gegenüber dem stielartigen Pedicel verbreitert. Der trunco-apicale Be- 
reich endet in einer flachen Terminalscheibe, die schüsselartig konkav eingesenkt ist, und 
deren erhabener, saumartiger Rand nur durch die Einmündungsstelle des Sulcus spermati- 
cus unterbrochen ist. Die Grundfläche der terminalen, schüsselartigen Platte ist pustulär 
strukturiert, die ganze angeschwollene distale Hälfte des Hemipenis ist mit ringförmigen 
Wülsten umgeben, die nur durch den Sulcus unterbrochen sind. Die Wülste selbst sind glatt, 
das ganze Organ wirkt im alkoholinjizierten Zustand glasig-transparent. 


Abb. 23. Asulcalansicht beider Hemipenes (in situ) von Xantusia henshawi (ZFMK 9008). 


Diskussion 


Es ist müßig, Vergleiche mit Cope’s (1896) Beschreibung anstellen zu wollen, da weder 
die ihm vorgelegene Art, ja nicht einmal die Gattung, überliefert ist. Sicher scheint nur, 
daß ihm X. henshawi nicht vorgelegen hat, und, daß es innerhalb der Xantusiiden auch geni- 
talmorphologische Variationen gibt. Festzuhalten ist hier aber vor allem die Aussage, daß 
die Ringwülste ein ganz klares scincomorphes Merkmal sind, wodurch in der oben referier- 
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ten Diskussion der Xantusiiden-Systematik die Ansicht von Moffat (1973) und Estes (1983) 
durch ein nicht unwesentliches Zusatzargument gestützt wird. 


Teiidae 
Systematische Situation 


Die strikt neuweltliche, ca. 200 Arten in 40 Gattungen umfassende Familie (Dowling & 
Duellman 1978) wird traditionell als amerikanisches Pendant der altweltlichen Echten Ei- 
dechsen (Lacertidae) angesehen (z.B. Boulenger 1885, Peters 1969 u.a.). In neuerer Zeit 
wurde jedoch ihre Monophylie in Frage gestellt. Die früher nur informell als ,,Zwergtejus’’ 
oder Microteiiden den Großtejus (Macroteiiden) gegentibergestellte Gruppe erhielt von 
Maclean (1974) den offiziellen Status einer Unterfamilie (Gymnophthalminae), die Großte- 
jus wurden entsprechend zu den Teiinae. Presch (1983) und Estes (1983) erhoben beide 
Gruppen sogar zu eigenen Familien, wobei Presch (l.c.) die Gymnophthalmidae sogar für 
enger mit den Lacertidae verwandt hielt als mit den Teiidae (s. str.). Estes (1983) maß ihnen 
zwar nähere Verbindung zu den Teiidae bei, unterstützte aber auch ihre familiäre Trennung. 
In jüngster Zeit argumentierte Harris (1985) mit neuen Untersuchungen zur Zungenstruktur 
für eine einheitliche Familie Teiidae (s.l.) im Sinne Boulengers (1885); dabei äußerte er 
Zweifel an der Monophylie der Microteiiden, was unten noch zu diskutieren sein wird. 


Gattungssystematik innerhalb beider Gruppen — hier auch unabhängig von ihrem definiti- 
ven Rang — betrieb Presch (1974) zunächst für die Großtejus. Aufgrund von osteologischen 
Merkmalen teilte er die neun Gattungen in zwei Gruppen; A: Teius, Ameiva, Cnemidopho- 
rus, Kentropyx und Dicrodon; B: Callopistes, Tupinambis, Crocodilurus und Dracaena. 
Diese beiden Gruppen betrachtete auch Estes (1983) als Tribus Teiini (A) und Tupinambini 
(B). 


Sechs Jahre später widmete sich Presch (1980) den Microteiiden bzw. Gymnophthalminae. 
Die 28 von ihm anerkannten Gattungen gliederte er in sechs Gruppen: 1: Alopoglossus, 
Prionodactylus, Proctoporus (einschließlich Opipeuter), Ptychoglossus, Riolama; 2: Eu- 
spondylus, Pholidobolus; 3: Anadia, Ecpleopus, Placosoma; 4: Arthrosaura, Cercosaura, 
Echinosaura, Leposoma, Neusticurus, Teuchocercus; 5: Pantodactylus; 6: Amapasaura, 
Bachia, Colobodactylus, Colobosaura, Gymnophthalmus, Heterodactylus, Iphisa, Micra- 
blepharus, Stenolepis, Tretioscincus. Er griindete diese Analyse auf 26 osteologische Ein- 
zelmerkmale, die er numerisch behandelte. Dabei überging er die zahlreichen schon vor- 
handenen hemipenismorphologischen Informationen, auch die von ihm selbst publizierten 
(Presch 1978, vgl. nachsten Abschnitt) vollig. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Die erste die Genitalmorphologie eines Teiiden behandelnde Quelle ist Müller (1838), der 
die ,,Bildung der Ruthe bei Ameiva Teguixin und Tupinambis elegans untersucht’’ hatte. 
Selbstverständlich muß der Name ,,Ameiva’’ sensu Müller (l.c.) heute Tupinambis lauten, 
während dieser Name in Müllers Sinne eine ganz andere Echse meinte, denn 7. elegans 
Daudin, 1802 ist ein partielles Synonym von Bengal- (Varanus b. bengalensis), Binden- (V. 
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s. salvator) und Nilwaran (V. n. niloticus) (Mertens 1963)! Durch das Zitieren nur des von 
Müller (l.c.) benutzten Gattungsnamens zogen Wild (1973) und Rieppel (1976) den Fehl- 
schluß, es habe sich bei dem Merkmalsträger um einen Teiiden gehandelt. Dies muß bei 
der Abhandlung der Varanidae nochmals aufgegriffen werden. 


Die oft zitierte klassische Arbeit von Cope (1896) gab Hemipenis-Charakteristiken der ma- 
croteiiden Gattungen Dracaena (implicite die einzige Art guianensis), Tupinambis, Ameiva, 
Cnemidophorus und Centropyx (= heute Kentropyx). Bei allen untersuchten Vertretern (die 
Arten blieben leider meist ungenannt) fand Cope (l.c.) feine, imbrikate Querwülste (Plicae) 
von lamellenartigem Aussehen. Ein asulcaler Stützsaum ist bei den ersten beiden Gattungen 
glattrandig, bei den folgenden gezähnt. Diese haben auch zwei fleischige Papillen auf dem 
Apex, die den Mündungsbereich des Sulcus spermaticus markieren. Bei Kentropyx pelvi- 
ceps fand er den asulcalen Stützsaum schmaler, als einzigartig erwiesen sich jedoch zwei 
Felder spitzer, beweglicher Papillen auf dem Apex. Einen ähnlichen Grundplan fand Cope 
(l.c.) bei Anadia bogotensis, wo der Hemipenis sich aber tief gegabelt darstellte. Die Plicae 
verliefen in Längsrichtung und trugen quersitzende Stacheln (,,transversely crimped’’). Für 
diese Stacheln, die für Zwergtejus offenbar charakteristisch — als ,,recurved spines’’ (Cope 
l.c.), ‚‚spinules’’’’ (Uzzell 1965, 1966, u.a.) oder ,,small spines’’, ,,teeth’’, ,,plumose 
rows’’ (Presch 1978) etc. bezeichnet wurden, schlage ich hier den lateinischen Terminus 
Spiculae (Sing. Spicula) vor, zumal Uzzell (1966) ihre calcifizierte Natur nachwies. Als 
letztes beschrieb Cope (l.c.) den Hemipenis von Heteroclonium bicolor (= heute Bachia 
bicolor), wo er nur wenige undeutliche Querfalten und eine einzelne Reihe dicht stehender, 
gekrümmter Spiculae vorfand. 


Noble & Bradley (1983) beschrieben die Hemipenes von Cnemidophorus sexlineatus, Amei- 
va chrysolaema, A. exsul und A. maynardi. Sie bestätigen die apicalen, fleischigen Papillen, 
merkten aber an, daß diese bei Cnemidophorus getrennt, bei Ameiva dagegen verbunden mit 
den wulstigen Sulcuslippen seien. Die drei Ameiva-Arten ließen sich in eine Serie (in obiger 
Reihenfolge) ordnen, die verschiedene Ausprägungen einer asulcalen, längsverlaufenden, 
plica-freien Stützzone zeigt (vgl. Abb. 24). 


In einer Serie wichtiger Arbeiten über verschiedene Microteiiden beschrieb Uzzell (1965, 
1966, 1969 a, 1969 b, 1970, 1973, Uzzell & Barry 1971) unter anderem auch die Hemipe- 
nes folgender Arten: Echinosaura horrida, Neusticurus ecpleopus, N. apodemus, N.s. 
strangulatus, N. s. trachodus, N. cochranae, N. tatei, N. rudis, N. bicarinatus, Ecpleopus 
gaudichaudii, Opipeuter xestus, Proctoporus pachyurus, P. bolivianus, P. guentheri, Prio- 
nodactylus vertebralis, P. dicrus, P. manicatus, P. argulus, P. eigenmanni, Pantodactylus 
schreibersii, Cerosaura ocellata, Aspidolaemus affinis, Leposoma rugiceps, L. guianense, 
L. parietale, Arthrosaura kockii. Bis auf Echinosaura und die vier erstgenannten Neusti- 
curus-Arten sind alle Beobachtungen und Abbildungen Uzzells (l.c.) an invertiert freipräpa- 
rierten Organen gemacht. Mit Alizarin-Färbungen konnte er die calcifizierte Natur der Sta- 
cheln (Spiculae) nachweisen, soweit sie nicht (sekundär ?) fehlten (Neusticurus tatei, rudis 
und bicarinatus sowie einige andere). 
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Dixon & Lamar (1981) entdeckten mit Neusticurus medemi eine weitere Wasserteju-Art oh- 
ne kalkige Spiculae. Hemipenismorphologische Angaben über Teuchocerus und Iphisa ver- 
Offentlichten Fritts & Smith (1969) bzw. Dixon (1974). 


Als letzter beschäftigte sich Presch (1978) ausführlich und speziell mit der Struktur der He- 
mipenes von Teiiden, ausnahmslos Microteiiden: Gymnophthalmus pleii, G. speciosus, Ba- 
chia intermedia, B. trisanale, B. monodactylus, Euspondylus rahmi, Anadia metallica, 
Proctoporus striatus, P. columbianus und P. guentheri. Bis auf letztere Art und B. mono- 
dactylus studierte er alle Arten bzw. Organe in evertiertem Zustand und bildete sie so ab. 
Er setzte seine Befunde zu denen von Uzzell in Beziehung, soweit er dieselben oder nächst- 
verwandte Arten vorliegen hatte. Allerdings fiel ihm bei der Beschreibung und Abbildung 
von Anadia metallica (l.c.: fig. 6) nicht auf, daß Cope (1896) den Hemipenis der kongeneri- 
schen A. bogotensis als gegabelt (,,bifurcate’’) mit ,,gekrauselten’’ Längsfalten beschrieben 
hatte, also mit denselben Spicula-Serien behaftet, wie sie für die meisten Microteiiden so 
charakteristisch sind. Es ist daher überaus wahrscheinlich, daß das von Presch (l.c.) abge- 
bildete Organ entweder alters- oder saisonbedingt nicht ausdifferenziert ist; das apicale 
Grübchen (,,dimple’’) spricht sogar dafür, daß das Präparat nicht richtig und komplett aus- 
gestülpt wurde! Unter diesem Aspekt verdienen auch weitere von Presch (l.c.) beschriebene 
und abgebildete Arten eine Nachprüfung, vor allem die Bachia-Arten. Diese letztgenannte 
Gattung verdient zusätzliche Aufmerksamkeit, weil Uzzell (1965) nicht die von Cope 
(1896) beschriebene ,,single series of closely placed recurved spines’’ bestätigen konnte. 


Der Vollständigkeit halber seien noch die beiden teiiden Hemipenis-Illustrationen von Dow- 
ling & Duellman (1978: fids. 83.1. und 83.2.) erwähnt, die — wiederum ohne Text — Teius 
teyou und Tupinambis nigropunctatus zeigen. 


Eigene Befunde 


Von folgenden Teiiden konnte ich ausgestülpt präparierte Hemipenes untersuchen: (hier 
aufgeführt nach den unter Punkt a. zitierten Einteilungen): Ameiva ameiva atrigularis, A. 
fuscata, A. edracantha, Cnemidophorus sexlineatus, C. tigris, C. gularis, C. ocellifer, C. 
lacertoides, Dicrodon heterolepis, D. guttulatum und Kentropyx calcaratus als Vertreter 
der Teiini innerhalb der Unterfamilie Teiinae; Callopistes maculatus als einzigen Vertreter 
der Tupinambini innerhalb der Teiinae; Alopoglossus angulatus als einzige Art der Gruppe 
1 nach Presch (1980); Pholidobolus montium als einzige von Gruppe 2; Arthrosaura kockii, 
Echinosaura horrida, Neusticurus bicarinatus, N. rudis, N. ecpleopus, N. strangulatus tra- 
chodus aus Gruppe 4; Pantodactylus schreibersii als einzige Gruppe-5-Art; /phisia elegans 
und Tretioscincus agilis als Vertreter der Gruppe 6. 


Ameiva ameiva atrigularis 


ZFMK 30897: Arima/ Trinidad. Hemipenis keulenförmig. Sulcus gerade, von glatten Lip- 
pen begrenzt, mündet median auf dem Apexgipfel und teilt diesen durch eine Einsenkung 
in zwei wenig differenzierte Loben. Auffällig ist die beidseitige zipfelartige Vergrößerung 
am Ende der Sulcuslippen, was Cope (1896) und Noble & Bradley (1933) als fleischige Pa- 


Abb. 24. Hemipenis einiger Macroteiiden plus Neusticurus in Asulcalansicht; a. Ameiva chrysolaema (umgez. n. No- 
ble & Bradley 1933), b. A. ameiva atrigularis (ZFMK 30897), c. A. maynardi (umgez. n. Noble & Bradley l.c.), 
d. A. fuscata (ZFMK 42735), e. A. edracantha (ZFMK 45761), f. Cnemidophorus sexlineatus (ZFMK 14370), g. 
C. tigris (ZFMK 9029), h. C. gularis (ZFMK 14371), 1. C. lacertoides (ZFMK 13980), k. Dicrodon heterolepis 
(ZFMK 29295), 1. Teius teyou (ZFMK 38289), m. Kentropyx calcaratus (RMNH 20639), n. Callopistes maculates 
(ZFMK 21757), 0. Neusticurus rudis (RMNH 20645). — Zeichn. U. Bott. 
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pillen bezeichnen. Diese Zipfel, die mit eigentlichen Papillen (vgl. Abschnitt tiber Kentro- 
pyx calcaratus) nichts zu tun haben, sind auch von der asulcalen Seite deutlich sichtbar 
(Abb. 24 a). Dort liegt zwischen beiden — durch Verhornung verfestigten — Apicalzipfeln 
eine kurze, aber tiefe Medianfurche, die sich in ein kleines asulcales Medianfeld öffnet. Es 
ist umgeben von Gewebe, das durch zahlreiche querverlaufende Wülste strukturiert ist (Pli- 
cae). Diese bilden unterhalb des glatten Apicalfeldes umgekehrt V-förmige Winkel. Sie zie- 
hen um das ganze Organ herum und enden jeweils an den Sulcuslippen. Ein kurzer, gedreh- 
ter Pedicelbereich bleibt glatt. 


Ameiva fuscata 


ZFMK 42735 — 736: Dominica. Ähnlich A. ameiva, aber Plicae gröber, daher weniger 
zahlreich, zudem unregelmäßiger und median nicht eingewinkelt angeordnet. Die Apical- 
zipfel sind stumpfer gerundet und stehen ebenfalls mit den Sulcuslippen in Verbindung. Die 
asulcale glatte Fläche ist viel größer und ungefähr von dreieckiger Gestalt. Die Seitenschen- 
kel dieses Dreiecks bilden eine durch die Enden der Plicae gebildete, deutliche Kante (Abb. 
24 b). Die Plicae selbst wirken pustulös in ihrer Oberflächenstruktur. 


Beide Männchen entsprechen einander weitestgehend, bei ZFMK 42735 sitzen die apicalen 
Zipfel etwas tiefer im Organ. 


Ameiva edracantha 


ZFMK 45761: Prov. Manabi/ Ecuador. Hemipenis sehr schlank und langstielig, etwas ge- 
bogen. Sulcus teilt in seiner Verlängerung das Organ in zwei apicale Loben, die je in einem 


Abb. 25. Detail der asulcalen Seite des Hemipenis von 
Cnemidophorus sexlineatus (ZFMK 14370) mit erkenn- 
barem Stachelepithel auf den Plicae. — Aufn. C. Bock. 
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fleischigen, verfestigten Zipfel enden. Asulcal wird die plica-bekleidete Fläche zurückge- 
drängt auf den Lateralbereich des Truncus. Die Plicae selbst sind schwach ausgeprägt (Abb. 
24 e). 


Abb. 26. REM-Aufnahmen des Hemipenis von Cnemidophorus sexlineatus (ZFMK 14370). a. Apikalteil mit Plicae 
und Stachelepithel, b. Detail das Stachelepithels am apikalen Rand, und c. beiderseits einer Plica. — Aufn. K. Ulmen. 
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Interessant ist an diesem Exemplar, daß es konserviert wurde, nachdem kurz vorher noch 
Paarungen stattgefunden hatten, das Organ also mit Sicherheit voll ausdifferenziert ist. 


Cnemidophorus sexlineatus 


ZFMK 14370: Ratcliff, Texas/U.S.A. Hemipenis ähnlich der Abbildung bei Noble & Brad- 
ley (1933), apicale Zipfel dreilappig; sie sind, wie bei Ameiva, mit den Sulcuslippen ver- 
bunden. In Verlängerung und vis-a-vis vom Sulcus eine asulcale mediane tiefe und glatte 
Längsrinne, die beidseitig und unterhalb von großen, vorstehenden und querverlaufenden 
Plicae begrenzt wird (Abb. 24 f). Die Plicae wirken in ihrer Oberfläche bei schwächerer 
Vergrößerung fein pustuliert, bei stärkerer Vergrößerung wird jedoch sichtbar, daß sie mit 
Unmengen kleiner, kurzer Stacheln (!) besetzt sind, die an das (Abb. 25, 26) mikroskopi- 
sche Stachelepithel der Lacertidae erinnern, deren Histologie aber noch untersucht werden 
muß. Die Plicae selbst sind durch Längsfurchen des Truncus eingewinkelt oder sogar unter- 
brochen. Pedicel glatt. 


Die REM-Aufnahmen (Abb. 26 a — c) zeigen das Stachelepithel im Bereich der Plicae und 
des Apex in großer Deutlichkeit. 


Cnemidophorus tigris 


ZFMK 9029: San Diego Mts., California/ U.S.A.. Organ kürzer und gedrungener als bei 
C. sexlineatus. Sulcus gerade, steht mit den unterteilten Apicalzipfeln in Verbindung. Plicae 
kleiner, daher zahlreicher, lassen asulcal ein kurzes und breites glattes Feld frei, werden 
basiswärts breiter und gröber (Abb. 24 g). Pedicel grob quergefaltet. 


Cnemidophorus gularis 


ZFMK 14371: westlich Arlington, Texas/ U.S.A.. Das Präparat ist nicht vollständig ausge- 
stülpt, so daß die apicale Spitze nicht gut sichtbar ist. Gut erkennbar sind aber eine ungefähr 
rechteckige plica-freie asulcale Fläche sowie recht grobe, wiederum mit einem stachligen 
Mikroepithel bedeckte Plicae (Abb. 24 h). 


Cnemidophorus ocellifer 


ZFMK 36858: Filadelfia, Chaco/ Paraguay. Der Hemipenis ist beschädigt, so daß seine tur- 
gide Form nicht mehr erhalten ist. Insgesamt ist das Organ sehr stark gefaltet und weist sehr 
grobe, faltige Plicae auf, die mit einem mikroskopischen Stachelepithel bekleidet sind. Der 
Sulcus mündet in einen Bereich, der Felder großer, beweglicher, fleischiger Papillen auf- 
weist (vgl. die Beschreibung von Kentropyx). Diese Papillen (echte!) sind nicht mit den api- 
calen Zipfeln zu verwechseln, die in den amerikanischen Arbeiten als Papillen bezeichnet 
werden (vgl. oben). 
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Cnemidophorus lacertoides 


ZFMK 13980: Montevideo/ Uruguay. Hemipenis schlank, apical kaum verdickt. Sulcus ge- 
rade, seine Lippen bilden an ihren Enden zwei nach sulcal zeigende Zipfel. Hinter ihnen 
stehen zwei große, aufrechte Apicalfortsätze mit leicht einwarts gekrümmten Spitzen, die 
an den Innenseiten einzelne, isolierte, scharfe Stacheln aufweisen. Asulcal trennt eine 
schmale, glatte Längsnaht über fast die halbe Länge des Organs die feinen und zahlreichen 
Plicae, die wiederum, wie auch die zwei apicalen ‚‚Hörner’’, mit Stachelepithel bedeckt 
sind (vgl. Abb. 24 1). 


Dicrodon heterolepis 


ZFMK 29295 und 29297: Küstenwüste bei Lima/Peru. Hemipenis recht kurz und gedrun- 
gen, Sulcus sich breit 6ffnend, seine Ränder in einen flachen, halbkugelig geformten Api- 
calzipfel auslaufend. Mediane Einsenkung trennt zwei Loben, zwischen denen asulcal ein 
breit sich öffnendes Feld liegt, das vor allem seitlich scharf von den Säumen begrenzt wird, 
die die Endkanten der Plicae bilden. Diese sind dünn und fein, also zahlreich (Abb. 24 k). 


Beide Männchen stimmen trotz Größenunterschiedes völlig überein, allerdings hat das klei- 
nere auch schon in voller Ausprägung die für D. heterolepis typische epigamische rote 
Kehlfärbung. 


Dicrodon guttulatum 


ZFMK 44293: Peru. Fast genau den Verhältnissen bei D. heterolepis entsprechend. 


Teius (teyou) cyanogaster *) 


ZFMK 38289, 38489, 40600 — 601: Filadelfia, Chaco/ Paraguay. Sulcus sich breit öff- 
nend, seine Lippen setzen sich in einem zweigeteilten Fortsatz fort, der eine glatte, konkave 
Fläche einschließt. In Fortsetzung des Sulcus Öffnet sich nach asulcal und basal eine breiter 
werdende glatte Fläche, die seitlich von den Endkanten der Plicae begrenzt wird. Plicae und 
glatte Flächen auf dem Apex scheinen gleichermaßen dicht mit bestacheltem Mikro-Epithel 
besetzt zu sein. 


Die 4 Männchen sind mit unterschiedlich gut ausgestülpten Hemipenes konserviert worden, 
es ergeben sich aber dennoch keine Unterschiede. Die obige Beschreibung basiert auf 
ZFMK 38289 als bestem Präparat. 


Kentropyx calcaratus 


RMNH 20639 — 640: Kabalebo/ Surinam. Hemipenis gedrungen, ebenso breit wie lang. 
Sulcus endet in grob dreieckigem Bereich, der ganz mit einem Feld langer, beweglicher, 
fleischiger Papillen, wie von Cope (1896) beobachtet, ausgekleidet ist. Die bei K. pelviceps 
beobachtete Situation betraf allerdings nach Cope (l.c.) zwei getrennte Papillenfelder. Asul- 


*) Der Artname steht in Klammern, da Laurent & Teran (1981) die Chaco-Population von Teius teyou als eigene Art 
auffassen. 
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cal ragen diese Papillen deutlich über den oberen Apexrand, der im übrigen mit relativ fei- 
nen, pustulären Plicae bedeckt ist (Abb. 24 m). Die feine pustuläre Oberflächenstruktur er- 
weist sich bei starker Vergrößerung wiederum als eine mikroskopische Cuticularbestache- 
lung. 


Beide Männchen zeigen keine Unterschiede. 


Callopistes maculatus 


ZFMK 21757, 21761 und 21764: Valparaiso/Chile. Hemipenis keulenförmig. Sulcus gera- 
de, mit deutlichen Lippen, sich apical breit 6ffnend, wo die Lippen einen apicalen, fleischi- 
gen Ringsaum formen. Ein medianer Einschnitt teilt den Apex in zwei Loben, die asulcal 
von sehr feinen Querwülsten (Plicae) bedeckt sind viel feiner, als bei den Teiini-Gattungen. 
Ebenfalls in deutlichem Gegensatz zu diesen sind die Loben auf der asulcalen Seite je durch 
eine glatte, paarige mediane Längsrinne — anders als das unpaare glatte Feld der Teiini — 
ausgezeichnet (Abb. 24 n). Unterhalb der Loben verlaufen die Plicae durchgehend und las- 
sen ein relativ kurzes, glattes Pedicel frei. 


Alopoglossus angulatus 


RMNH 20641: Kabalebo/Surinam. Hemipenis gedrungen, keulenförmig. Sulcus durch 
Querknicke des Truncus unterbrochen, Öffnet sich in einem konkaven Bezirk, der von ei- 
nem Ringsaum hoher, fleischiger Papillen umgeben ist. Die sulcal gelegenen Papillen am 
Anfang dieses Ringsaumes sind am größten und haben eine abgeflachte, distal verbreiterte 
und von vier stumpfen Zipfeln gerandete Gestalt. Die unter dem fleischigen, gefalteten, 
durch eine Ringfurche abgeschnürten Apex beginnenden Plicae sind pustuliert und lassen 
nicht die für die Microteiiden charakteristischen Spicula-Reihen erkennen. 


a b C 


Abb. 27. Ausschnitt zweier Plicae der asulcalen Seite des Hemipenis von Pholidobolus montium (ZFMK 39552). 
a. Entnahmefeld, b. dichter Besatz mit Spiculae, c. eine der charakteristisch pigmentierten Spiculae. — Zeichnung: 
U. Bott. 
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Pholidobolus montium 


ZFMK 35437-439 und 39552: Quito/Ecuador. Hemipenis schlank, apical in zwei aneinan- 
derliegende Loben gespalten. Um diese laufen Plicae herum, aus denen dicht gesetzte Rei- 
hen kleiner, scharf gekrümmter Spiculae herausstehen. Die Spiculae der oberen Reihen 
weisen sogar nach oben. Unterhalb der asulcalen Symphyse beider Loben schließen sich 4-6 
große, saumartig verlängerte Plicae mit entsprechendem Spicula-Besatz an, die ein etwa 
rechteckiges Feld bilden (Abb. 27). Basal und seitlich davon ist der Truncus glatt. 


Die vier Männchen stimmen im wesentlichen miteinander überein, doch sind bei den ersten 
dreien die Loben nicht komplett entfaltet. Sie wirken daher dünner und divergieren auch 
etwas. 


Arthrosaura Kockii 


RMNH 20648: Brownsberg/Surinam. Der Apex ist bei diesem Präparat nicht vollständig 
entfaltet. Die Form des Truncus ist stark lateral komprimiert und weist gegenüber vom Sul- 
cus einen glatten Bereich auf. Die Plicae sind lamellenartig vorgezogen und stark W-förmig 
geknickt, die übereinanderliegenden Knickstellen zahnartig verlängert (,,enlarged tooth’’ n. 
Uzzell & Barry 1971)! Die zwischen diesen ,,large teeth’’ von Uzzell & Barry (l.c.) beob- 
achteten ,,rows of denticles’’ (= Spiculae) waren am Leidener Präparat nicht zu sehen. 


Neusticurus bicarinatus 


RMNH 20644: Kabalebo/Surinam. Im wesentlichen mit dem von Uzzell (1966) nach einem 
intervertiert freipräparierten Organ beschriebenen Befund identisch. Die Plicae, von Uzzell 
(l.c.) als ,,flounces’’ bezeichnet, sind mehrfach winklig eingeknickt und weisen keine Spi- 
culae, sondern ,,dense supporting structures’’ (Uzzell l.c.) auf. Diese sind nach ihm nicht 
mit Alizarin anfärbbar, also verhornt und nicht calcifiziert. Sie gleichen den oben beschrie- 
benen pustulären Oberflächenstrukturen der Macroteiiden. Nicht erwähnt von Uzzell (1.c.) 
wurde eine auffällige Schwarzpigmentierung des Pedicels und des Truncus, die das Leide- 
ner Präparat zeigt. 


Neusticurus rudis 


RMNH 20645: Lelygebirge/Surinam. Ähnlich N. bicarinatus. Apex gefaltet, Truncus mit 
großen, lamellenartig aufgeblätterten Plicae, innen zahlreicher als außen, die mehrfach 
scharf geknickt sind und schräg stehen. Asulcal lassen sie eine distale, glatte Zone (,,welt’’ 
nach Uzzell 1966) frei (Abb. 24 o). Cuticularbestachelung läßt sich bei diesem Präparat 
nicht erkennen. Wie bei allen anderen Teiiden-Arten außer N. bicarinatus ist auch hier der 
Hemipenis unpigmentiert. 


Neusticurus ecpleopus 


ZFMK 34585: Tingo Maria, Cordillera Azul; ZFMK 38879: El Boqueron del Padre 
Abad/Peru. Hemipenis gedrungen keulenförmig. Der abgesetzte Apex ist stark sulcal ge- 
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knickt. Sulcuslippen enden in zwei großen fleischigen Langsfalten, die einen faltigen, aber 
kugeligen Bezirk einschließen, der mit vier kurzen, aber deutlichen Einzelpapillen versehen 
ist. Im Unterschied dazu spricht Uzzell (1966) nur von einem ,,terminal filament’’. Die 
schwächer winklig verlaufenden Plicae, innen (19) zahlreicher als außen (15), lassen asulcal 
eine kurze, schmale, glatte Zone frei und sind dicht mit senkrecht auf ihnen stehenden Spi- 
culae besetzt, die nach Uzzell (l.c.) mit Alizarin färbbar, also calcifiziert sind. 


Neusticurus strangulatus trachodus 


ZFMK 34586 — 587: Tingo Maria, Cordillera Azul/Peru. Ähnlich N. ecpleopus, aber ins- 
gesamt acht isolierte Apicalpapillen, die — vier und vier — auf durch eine tiefere Naht ge- 
bildeten Loben stehen. Diese Papillen (,,terminal filament’’) konnten von Uzzell (l.c.) of- 
fenbar nicht identifiziert werden, sind auch nur bei perfekt präparierten und 100 %-ig aus- 
gestülpten Organen sichtbar. Sonst mit Uzzell’s Beschreibung übereinstimmend. 


Echinosaura h. horrida 


ZFMK 7269 — 70, 43757 — 763 und 43775: Prov. Guayaquil/Ecuador (Abb. 28). Uzzell 
(1965) untersuchte mehrere eingestülpt präparierte oder nur teilweise ausgestülpte Hemipe- 
nes von E. h. horrida, E. h. palmeri und E.h. panamensis. Seine Angaben über die mir 
in zehn Männchen vorliegende Nominatform finden sich bestätigt. Doch sollte hervorgeho- 
ben werden, daß zwar basale, gekrümmte Kalkdornen (,,spines’’) vorhanden sind, daß aber 
die ,,spiny flounces’’ (Uzzell l.c.) terminologisch eindeutiger als mit Spiculae besetzte Pli- 
cae bezeichnet werden sollten. 


Abb. 28. Asulcalansicht des Hemipenis von Echinosaura h. 
horrida (ZFMK 43763). 
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Die zehn Mannchen zeigen keine hemipenismorphologische Variabilitat, erhohen daher das 
Gewicht der Unterschiede, die Uzzell (l.c.) zwischen den Vertretern der verschiedenen Un- 
terarten festgestellt hat. 


Pantodactylus s. schreibersii 


ZFMK 13985 — 986: Montevideo/Uruguay. Ahnlich Pholidobolus, aber Loben kaum dif- 
ferenziert. Asulcal ein medianes Feld großer Plicae mit kräftigen Spiculae, das beidseitig 
von glatten Falten begrenzt wird, die eine Art Tasche bilden. Spiculae nach Größe und 
Form arrangiert wie bei Uzzell (1973) beschrieben und abgebildet. 


Iphisa elegans 


RMNH 20642: Tafelberg/Surinam. Hemipenis kolbenförmig, apical kaum erweitert. Sul- 
cus gerade, beidseitig von einem Längssaum kurzer, aber nach vorn stark verlängerter Pli- 
cae flankiert, die mit großen, frei aus dem Gewebe ragenden Spiculae bewaffnet sind. Die 
also stachligen Plicae sind apical abgespreizt und teils nach oben gerichtet. Seitlich schlie- 
Ben sich größere, auf die asulcale Seite herumgreifende und ebenso bewehrte Plicae an, die 
aber eine breite, bis zum Pedicel reichende Längsmittelzone freilassen. Auf ihr zieht sich 
eine Doppelreihe großer, isoliert stehender Spiculae hinab. Wo die seitliche Plica- 
Bekleidung des Truncus pedicelwärts endet, ist die basale Wulstfalte vor dem glatten Pedi- 
cel mit besonders großen, abstehenden Spiculae bewehrt. Insgesamt ergeben sich so fünf 
Längsbänder mit Stachelstrukturen, was mit den Angaben von Dixon (1974) übereinstimmt. 


Tretioscincus agilis 


RMNH 20643: Lelygebirge/Surinam. Hemipenis keulenförmig mit zwei differenzierten 
Loben. Apical einige große Spiculae, die an der Innenseite an einer Knickstelle der Plicae 
hervorbrechen, fünf in einer Längsreihe übereinandergestellt. Zusammenhängende Spicula- 
Serien auf den Plica sind bei dem Präparat nicht erkennbar. 


Diskussion 


Die erste Frage ist, ob die hier vorgestellten Befunde zur Lösung des strittigen Familienpro- 
blems (Macroteiiden und Microteiiden: Familien versus Unterfamilien) beitragen können. 
Zweitens soll diskutiert werden, ob innerhalb der Großtejus zur Frage der beiden Tribus 
Stellung genommen werden kann. Drittens sollen die Fragen der Gattungs- und Artabgren- 
zung innerhalb der verschiedenen Teiiden-Gruppierungen (vgl. oben) besprochen werden. 


— Zu 1. Für alle untersuchten Teiidae gilt, daß sie durch den gemeinsamen Besitz querver- 
laufender Ringfalten am Hemipenis (Plicae) ausgezeichnet sind. Da diese Plicae aber auch 
mehrere Nachbarfamilien, nämlich die vorige (Xantusiidae) und die folgenden (Lacertidae, 
Cordylidae, Scincidae, Dibamidae), charakterisieren, können sie nur im ‚‚out-group- 
comparison’’ als Synapomorphie all dieser Familien (= Infraordnung Scincomorpha) die- 
nen, innerhalb der Teiidae sind sie daher symplesiomorph. Nun zeigte sich, daß diese Plicae 
bei den meisten Microteiiden sehr charakteristische, zweifellos abgeleitete Spiculae tragen, 
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die allerdings nicht ganz durchgangig vorhanden sind, sondern einigen Gattungen (Neusti- 
curus partim: Uzzell 1966 und diese Arbeit; Ecpleopus: Uzzell 1969 b) fehlen oder doch 
zu fehlen scheinen (Bachia partim: Presch 1978; Alopoglossus: diese Arbeit). Vor allem 
das fakultative Auftreten von Spiculae innerhalb der Gattung Neusticurus — deren Mono- 
phylie nicht zweifelhaft ist — läßt ihr Fehlen als sekundär, d.h. als Rückbildung erscheinen. 
Sie kamen also dennoch als wertvolle Synapomorphie der Microteiiden in Betracht und ent- 
kräfteten die Vermutung von Harris (1985), der ihre Monophylie u.a. deshalb anzweifelte 
(vgl. auch Rieppel 1980 a: fig. 9). 


Andererseits scheint der Hemipenis microteiider Gattungen wie Neusticurus in seinem 
Grundbau nur graduell von dem der Macroteiiden verschieden zu sein (vgl. die Übersichts- 
Abb. 23), gäbe es nicht die apomorphe Spicula-Bewaffnung. Großteju-Gattungen wie Cne- 
midophorus, Teius und Kentropyx zeigen dagegen die hier erstmals entdeckte mikrosko- 
pisch feine Cuticularbestachelung nicht nur der Plicae, sondern auch der übrigen, zunächst 
glatt erscheinenden Partien des Hemipenis. Da ein derartiges Stachelepithel bisher von den 
Lacertidae, dem altweltlichen Pendant der Tejus, bekannt war, drängt sich nunmehr die in- 
teressante Frage auf, ob die Macroteiiden und Lacertiden gemeinsam ein Schwestergrup- 
penverhältnis gegenüber den Microteiiden besitzen könnten. Dies wäre genau das Gegenteil 
der oben zitierten Hypothese von Presch (1983). 


— Zu 2. Die vergleichende Betrachtung der Hemipenes der Großtejus auf Abb. 23 zeigt, 
daß von einem einheitlichen, auch für den microteiiden Neusticurus gültigen Grundplan 
mannigfaltige Abwandlungen realisiert sind. Sie betreffen neben der Form des ganzen Or- 
gans die Stärke und damit die Anzahl der Plicae, die Ausbildung der Apicalzipfel und vor 
allem die Ausbildung der plicafreien, asulcalen Zone, die, bei Ameiva chrysolaema noch 
fehlend, über verschiedene Zwischenformen bis zur größten Ausdehnung bei Ameiva edra- 
cantha reichen kann. Bei der nah verwandten und nur durch die Ausbildung der Zungen- 
scheide unterschiedenen Gattung Cnemidophorus sind die Verhältnisse ähnlich, und einige 
Cnemidophorus-Arten (Abb. 23 g, h) stehen bestimmten Ameiva-Arten genitalmorpholo- 
gisch näher als anderen Arten ihrer eigenen Gattung! Die Hemipenes von Dicrodon und 
Teius, Gattungen, die typologisch von Ameiva durch spezialisierte Bezahnung respektive 
fehlende 5. Zehe am Hinterfuß unterschieden werden, lassen sich zwanglos von Ameiva ab- 
leiten, haben aber doch eigene Autapomorphien (Abb. 23 k, 1). Kentropyx, vor allem durch 
gekielte Bauchschilder von Ameiva gesondert, zeigt eine deutliche Autapomorphie durch die 
auffälligen Papillenfelder auf dem Hemipenis, die — intragenerisch synapomorph — für K. 
pelviceps (Cope 1896) und K. calcaratus (diese Arbeit) abgesichert sind. Das ebenfalls er- 
kennbare asulcale Feld ist (noch ?) mit Plicae besetzt und nur im Distalbereich glatt (Abb. 
23 m). Dies allen bisher genannten Gattungen eigene Feld ist sogar bei Microteiiden, z.B. 
Neusticurus (Abb. 23 0) vorhanden. Aus diesem Grundplan fällt nur der chilenische Großte- 
ju Callopistes maculatus heraus, dessen tief gespaltener Hemipenis zwei ovale Loben aus- 
bildet, die beide auf ihrer asulcalen Seite je eine glatte, plicafreie Längsrinne zeigen. Damit 
ist ein sehr deutliches Trennmerkmal dieses Vertreters der Tupinambini gegenüber allen un- 
tersuchten Teiini und sogar einem Microteiiden (!) gegeben. Allerdings muß die Frage, ob 
dieses Merkmal den Tribus Tupinambini, oder ein Gattungsbündel Callopistes / Crocodilu- 
rus (vgl. Rieppel 1980) oder aber nur die Gattung Callopistes (2 Arten) kennzeichnet, offen- 
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bleiben, bis auch die anderen Tupinambini in frischtoten Mannchen zur Verfiigung stehen. 
Allerdings deutet die Angabe von Cope (1896) über Dracaena darauf hin, daß der Panzerte- 
ju nur einen asulcalen, glatten ,,welt’’ hat. Das hieße, daß von beiden alternativen Phyloge- 
nie-Hypothesen Rieppels (1980 a: fig. 5) die erste (obere) die höhere Wahrscheinlichkeit 
hat. 


— Zu 3. Innerhalb der untersuchten Großtejus erweist sich Ameiva als homogene Gattung, 
innerhalb derer sich aber ein interessanter Trend zur Reduktion der Plicabekleidung (Abb. 
23 a — e) verfolgen läßt. Die nordamerikanischen Cnemidoporus-Arten sowie auch die 
Vertreter der Nachbargattungen Dicrodon, Teius und Kentropyx entsprechen grundsätzlich 
diesem Typ. Die stärkste Autapomorphie weist mit ihrem papillenreichen Apex die Gattung 
Kentropyx auf. Die südamerikanischen Cnemidophorus-Arten jedoch, oder genauer gesagt, 
die beiden untersuchten Vertreter aus dem südlichen Südamerika (C. ocellifer und C. lacer- 
toides) weichen stark von den nördlichen Arten ab (ohne aber einander eng zu entspre- 
chen!), und der für Teiidenverhältnisse einzigartige, ‚‚„gehörnte’’ Hemipenis von C. lacer- 
toides (Abb. 23 i) spiegelt sicher eine weit größere Distanz zu den nördlichen Cnemidopho- 
rus-Arten wider, als diese sich von anderen Gattungen wie Ameiva oder Dicrodon unter- 
scheiden. Die ermittelte Distanz entspricht mindestens der, die z.B. Kentropyx von seinen 
Nachbargattungen trennt. Cnemidophorus ist daher mit Sicherheit eine paraphyletische Gat- 
tung; speziell ihre südlichen Vertreter werden bei näherer Nachuntersuchung sicher aus 
Cnemidophorus auszugliedern sein. 


Bei der von Presch (1980) durchgeführten Gruppengliederung auf osteologischer Basis fällt 
zunächst auf, daß er (l.c.) nicht nur sämtliche, hier bereits ausführlich zitierte Arbeiten von 
Uzzell (l.c., vgl. oben) zur Hemipenismorphologie der Zwergtejus undiskutiert ließ, son- 
dern auch seine eigenen (Presch 1978)! Trotz der hier untersuchten 11 Arten von Microteii- 
den in 8 Gattungen ist das Material bei weitem nicht umfangreich genug, um Preschs (1980) 
Hypothesen plausiblere entgegenzusetzen. Ich beschränke mich hier auf den Hinweis, daß 
einmal das numerische Vorgehen Preschs (l.c.) die Gefahr in sich birgt, adaptive Merkmale 
nicht zu erkennen, und daher konvergente Semaphoronten als verwandt zu deuten; zum an- 
dern gibt die gegenteilige Evidenz der Genitalmorphologie (z.B. die Zusammengehörigkeit 
von Cercosaura und Pantadactylus: Uzzell 1973, oder die von Pantodactylus und Pholido- 
bolus: diese Arbeit) genug Anlaß, diese Fragen in gesonderten Folgeuntersuchungen aufzu- 
greifen. 


Ebenfalls aufzugreifen ist der Hinweis, der sich aus Uzzells (1965) Arbeit ergab, daß näm- 
lich die innerartlich erscheinenden Unterschiede verschiedener Echinosaura-Formen auch 
durchaus zwischenartlich sein könnten. 


Lacertidae 


Die Lacertidae sind diejenige Echsenfamilie, mit der die gründliche Erforschung und taxo- 
nomische Nutzbarmachung hemipenialer Strukturen im Bereich der Sauria begann. Da ich 
dieser Familie bereits früher eine ausführliche hemipenismorphologische Studie widmete 
(Böhme 1971), der dann eine Serie wichtiger, thematisch verwandter Arbeiten von Arnold 
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(1973, 1983, 1984, 1986) bis in die allerjüngste Zeit folgte, behandle ich sie hier nur 
kursorisch-referierend, ohne neue eigene Untersuchungen zu präsentieren. 


Systematische Situation 


Mit ihren ca. 180 Arten, auf 27 Gattungen verteilt, sind die Echten Eidechsen eine ver- 
gleichsweise übersichtliche Familie. Die systematischen Probleme und Streitfälle entzünde- 
ten sich hier vor allem an Fragen der innerartlichen Systematik und Rassenbildung speziell 
der Mauereidechsen des Mittelmeergebietes (zusammengefaßt dargestellt bei Böhme 1986), 
so daß Fragen nach der Klassifikation der Gattungen und Gattungsbündel kaum gestellt wur- 
den. Der bisher einzige Versuch einer Aufteilung in Unterfamilien stammt von Scerbak 
(1975), der die Gattungen Eremias, Mesalina, Pseuderemias, Lampreremias (= heute He- 
liobolus), Taenieremias (= heute Acanthodactylus) und Meroles als Unterfamilie Eremiai- 
nae ausgliederte, den viel größeren ,,Rest’’ der Familie aber unberücksichtigt ließ. Wie ich 
bereits darstellte (Böhme 1981), faßte er dabei sicher Angehörige konvergenter Radiationen 
zusammen, was inzwischen auch von Arnold (1986) abgesichert werden konnte. Mehrere 
weitere Ansätze, die Systematik der Lacertidae mit modernen, großenteils biochemischen 
Methoden aufzuhellen, beschränken sich auf die westpalaarktischen um Lacerta gruppierten 
Gattungen (sensu Arnold 1973, 1986) und sind in meinen Übersichtsbeiträgen (Böhme 
1981, 1984, 1986) ausführlich zitiert und auch diskutiert. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Die ersten Hinweise auf den Lacertiden-Hemipenis und seine besonderen Strukturen ver- 
danken wir Leydig (1857, 1872). Er entdeckte als erster das charakteristische Epithel mi- 
kroskopisch kleiner Zellfortsätze auf den Wülsten (Plicae) und nannte es ‚‚stachliges’’ 
Epithel (Leydig 1872). Seine Abbildungen und Hinweise wurden erst durch Klemmer 
(1957) aufgegriffen, der aber konstatierte, das Stachelepithel sei nur an frischem Material 
präparabel. Mit der Histologie dieses ‚,‚epitelio di rivestimento’’ befaßte sich eingehend Fu- 
rieri (1962, 1964) und bestätigte die bereits von Leydig (l.c.) konstatierte, einzellige Natur 
der Stacheln. Ebenfalls auf dieses verschiedenartig ausgeformte Stachelepithel konzentrier- 
te ich meine Studie (Böhme 1971) auf der Basis von 84 untersuchten Arten, wobei auch die 
schon im Abschnitt Merkmalsvariation dargestellten altersmäßigen und saisonalen Bedingt- 
heiten im Auftreten der Bestachelung an den untersuchten Lacertiden gefunden wurden. Bu- 
dak (1976) wandte das neue Merkmal bei seinen Studien an türkischen Lacerta-Arten an. 


Der Hemipenis insgesamt, einschließlich seines histologischen Aufbaus, wurde am Beispiel 
von Lacerta agilis sehr ausführlich bereits von Wöpke (1930) beschrieben. Unter systemati- 
schem Vorzeichen widmete sich dann — nach meiner (Böhme 1971) Studie — Arnold 
(1973) der westpaläarktischen Gattungsgruppe um Lacerta (vgl. oben), bearbeitete dann auf 
der Basis zahlreicher Arten die Gattung Acanthodactylus (Arnold 1983) und schließlich die 
Mehrzahl der Gattungen (Arnold 1986). Er entdeckte eine offenbar nur den Lacertiden zu- 
kommende komplizierte Stützkonstruktion (,,armature’’) des Hemipenis, die einem ebenso 
komplizierten Klappmechanismus (Arnold l.c.: fig. 6) beim Aus- und Einstülpen des Or- 
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gans unterliegt. Besonders wichtig ist, daß diese Armatur einigen Genera offenbar primär, 
anderen dagegen sekundär fehlt (Arnold l.c.). 


Kürzlich publizierte Zhang (1986) Habituszeichnungen der Hemipenes von Lacerta agilis 
exigua und Takydromus septentrionalis (l.c.: fig. 1 F, G). 


Wie bereits gesagt, wurden von mir angesichts des außerordentlich fortgeschrittenen Kennt- 
nisstandes der lacertiden Hemipenismorphologie keine weiteren Arten im Rahmen dieser 
Arbeit untersucht. 


Diskussion 


Aus heutiger Sicht gründen sich unsere Kenntnisse über Lacertidensystematik zu einem be- 
deutenden Teil auf genitalmorphologische Befunde. Bereits die von Klemmer (1957) ange- 
deutete Konstanz einheitlicher Ausformungstypen des Stachelepithels zwischen verwandten 
Arten ließ sich an reichem Material absichern und lieferte, soweit es sich um abgeleitete 
Ausformungen handelte, die Synapomorphien zur Kennzeichnung monophyletischer Ein- 
heiten (z.B. Lacerta s. str., Podarcis u.a.) oder aber Hinweise auf Paraphylie anderer, bis 
dato für monophyletisch gehaltener Gruppen (z.B. Archaeolacerta, Psammodromus u.a.). 
Einige dieser Hypothesen wurden durch weitere Hemipenisuntersuchungen von Arnold 
(1973) erhärtet, z.B. Podarcis von ihm in Gattungsrang versetzt. Auch die biochemischen 
Ansätze von Lanza et al. (1977), Mayer & Tiedemann (1982), Guillaume & Lanza (1982), 
Engelmann & Schäffner (1981) sowie Lutz & Mayer (1984) bestätigen mehrere genitalmor- 
phologisch erarbeitete Hypothesen. In einigen Fällen bestätigten sie sie auch nicht (z.B. Sta- 
tus von Lacerta vivipara u.a.), und es muß heute eingeräumt werden, daß der nach wie vor 
als abgeleitet zu deutende Typ des sogenannten Kronenepithels (Böhme 1971) innerhalb der 
Lacertidae doch öfter als zweimal — wie damals vermutet — entstanden sein muß. Korri- 
giert werden soll hier auch eine damalige Fehldetermination: Das auf Abb. 7 A (Böhme 
1971) als von ,,L. saxicola ssp.’’ stammend bezeichnete Stachelepithel stammte in Wirk- 
lichkeit von einer Lacerta (danfordi) anatolica, wie eine Nachbestimmung des betreffenden 
Exemplares durch Darewskij (1972) ergab. 


Besondere Bedeutung kommt der die ganze Familie umfassenden neuen Arbeit Arnolds 
(1986) zu. Seine genitalmorphologischen Befunde führen ihn zu zahlreichen Hypothesen, 
von denen die weitreichendste die zweite ist. Sie besagt, daß die ostasiatische Gattung Taky- 
dromus (vgl. Abschnitt Transformationsproblem) plus der engstverwandten, ebenfalls ost- 
asiatischen, monotypischen Gattung Platyplacopus (P. kuehnei) die ,,primitive sister group 
to the rest of the Lacertidae’’ darstelle. Die ihnen fehlende interne Hemipenis-Armatur sei 
wahrscheinlich primär fehlend (,,primitively absent’’), während sie bei den übrigen Lacerti- 
den entweder vorhanden oder aber sekundär wieder verloren gegangen sei. Dies bedeutet, 
daß man die Klassifikation in Unterfamilien an diesem ersten Dichotomiepunkt anzusetzen 
hätte: Takydrominae versus Lacertinae. Die übrigen 26 Hypothesen (Arnold l.c.) sollen 
hier nicht näher referiert werden, bieten jedoch ein ausgezeichnetes Stimulans, sie mit ande- 
ren methodischen Ansätzen, sicher auch und vor allem biochemischen, in der Zukunft zu 
testen. 
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Cordylidae 


Systematische Situation 


Die Familienklassifikation der Gürtelechsen war bis in die jüngste Zeit außerordentlich in- 
stabil. Cope (1896, 1900) und Camp (1923) betrachteten sie nicht nur als zwei verschiedene 
Familien (,,Zonuridae’’ und Gerrhosauridae), sondern ordneten beide auch an ganz ver- 
schiedenen Stellen ihrer Systeme ein. So stellte Camp (1923) die Zonuridae (= Cordylidae 
partim) zu den Anguimorpha, die Gerrhosauridae dagegen zu den Scincomorpha. Erst 
McDowell & Bogert (1954) faBten beide Gruppen in einer Familie Cordylidae zusammen 
und wiesen auf zahlreiche Gemeinsamkeiten zwischen ihnen hin. Romer (1956) maf beiden 
den Rang von Unterfamilien zu, was auch die derzeit herrschende Auffassung ist (Wermuth 
1968, Dowling & Duellman 1978, Olmo & Odierna 1980, Estes 1983, Brygoo 1985). Dow- 
ling & Duellman (l.c.) und Estes (l.c.) geben auch ausführliche Diagnosen der Familie und 
der Unterfamilien der knapp 60 auf 10 Gattungen verteilten Cordyliden-Arten. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Lediglich bei Cope (1896) finden sich kurze Hinweise auf den Hemipenis zweier Cordyli- 
denarten. Die zuerst beschriebene Situation bei ,,Z. cordylus’’ (= Cordylus cordylus) ist 
bemerkenswert vor allem wegen des Auftretens von Calyces, die Cope (l.c.) neben den zu 
erwartenden Plicae (,,radiating laminae’’) konstatierte. Bei Gerrhosaurus nigrolineatus er- 
staunt, daß zwischen einer Seite des Sulcus und dem ,,finely cross folded’’ Seitenbereich 
des Truncus eine Langsreihe grober Papillen verlaufe, auf der anderen jedoch nicht: also 
ein asymmetrischer Zustand! Eine Abbildung der Sulcalansicht des Hemipenis des mit G. 
nigrolineatus eng verwandten G. flavigularis bei Dowling & Duellman (1978: fig. 85.2.) 
zeigt eine derartige Papillenreihe nicht. Zu erkennen ist aber eine stark verlängerte, innere 
Sulcuslippe, die durch die halbe Spiraldrehung der Samenrinne proximal, also ,,unten’’ 
liegt, diese aber nicht in Richtung Apex begleitet, sondern seitlich am Truncus ausläuft. 
Trotz fehlenden Begleittextes ist der Abbildung auch zu entnehmen, daß der Apex faltig und 
dünnhäutig ist, und daß die Plicae unregelmäßig und durch Längskanten beeinflußt erschei- 
nen. 


Eigene Befunde 


Wegen ihres geschlossenen Osteodermpanzers, der auch die Schwanzwurzel mit umfaßt, 
erweisen sich cordylide Hemipenes als schwerer präparierbar. Mir standen von den rein 
afrikanischen Cordylinengattungen Cordylus, Chamaesaura, Platysaurus und Pseudocor- 
dylus insgesamt leider nur zwei Arten zur Verfügung, nämlich Cordylus tropidosternum 
und Platysaurus guttatus. Von den afro-madagassischen 6 gerrhosaurinen Genera standen 
mir Vertreter der afrikanischen Gattung Gerrhosaurus und der madagassischen Genera Zo- 
nosaurus und Tracheloptychus zur Verfügung, im einzelnen Gerrhosaurus major, G. flavi- 
gularis, Zonosaurus quadrilineatus, Z. madagascariensis, Z. karsteni, Z. maximus und Tra- 
cheloptychus petersi. 
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Cordylus tropidosternum jonesi 


ZFMK 13090: Rep. Siidafrika. Hemipenis kurzstielig, breit kolbenformig. Sulcus einmal 
spiralig um das Pedicel gedreht, mit innerer, extrem saumartig verbreiterter Sulcuslippe. 
Diese mündet asymmetrisch an der innen liegenden Seite des Apex, während der Sulcus ge- 
rade weiterlauft und sich am distalen Ende des Apex verliert. Dieser scheint durch den Sul- 
cus in zwei ungleich geformte Hälften geteilt. Diese Teilung ist von der asulcalen Seite nicht 
sichtbar. Hier befinden sich quer verlaufende, recht unregelmäßige Plicae. Die nicht mit 
Plicae ausgestattete Sulcalseite erscheint nicht glatt, sondern mit flachen, weit voneinander 
getrennten rundlichen Einsenkungen bedeckt. Die transparente Epidermis läßt verfestigtes 
Bindegewebe unter dem Sulcus durchscheinen; bei starker Vergrößerung erscheint sie fein 
pustuliert. 


Platysaurus guttatus 


ZFMK 8138: Rep. Südafrika. Hemipenis extrem kurz, so lang wie breit. Sulcus wie bei 
C. tropidosternum spiralig gewunden, mit hypertrophierter innerer Lippe, die ebenfalls am 
seitlichen unteren Apexrand ,,blind’’ endet, während der Sulcus gerade zum distalen Ende 
des Apex zieht. Er teilt zwei Loben, die sulcalwärts gerichtet und konkav sind. Asulcal 
schließt sich ein breiter Längswulst mit einer sehr groben Plicabekleidung an, die aus unter- 
brochenen, teils schräg verlaufenden und sich wieder vereinigenden Wulstfalten besteht, so 
daß der Eindruck (konvergenter) sehr großer, grober Calyces entstehen kann. Seitlich und 
proximal von diesem Element ist der Truncus stark faltig und ebenfalls mit Plicae versehen. 


Gerrhosaurus m. major 


ZFMK 8700: Kenia. Hemipenis schlank, mit deutlich abgesetztem, kolbigen Endbereich. 
Sulcus spiralig ums Pedicel gedreht, innere Sulcuslippe stark saumartig verlängert, topogra- 
phisch dabei den Unterrand des Sulcus bildend. Dieser verläuft dann gerade und öffnet sich 
in einen flachen, ungefähr dreieckigen Apicalzipfel, dessen asulcale Seite mit unregelmäßi- 
gen Plicae bekleidet ist. Er bildet proximal eine stark überhängende Faltenkante, die den 
Apex vom ebenfalls noch plica-besetzten Truncus absetzt. Der Sulcus ist mit einer breiten 
Platte verfestigten Bindegewebes unterlegt. Die dünne Epidermis stellt sich bei starker Ver- 
größerung pustuliert dar. 


Gerrhosaurus major grandis 


ZFMK 13647: Dar-Es Salam/Tansania. Das jüngere Männchen der südlichen Unterart zeigt 
ebenfalls einen schlanken, keulenförmigen Hemipenis mit entsprechenden Proportionen; 
auch die Situation der unteren Sulcuslippe, der verfestigten Region unter dem Sulcus ent- 
spricht ebenso wie die irregulären Plicae, deren pustulierte Oberfläche und der asulcal ta- 
schenartig überstehende Apexrand dem vorher aufgeführten Männchen der Nominatform. 


Gerrhosaurus flavigularis 


ZFMK 13086: Rep. Südafrika. Hemipenis schlank, apical kaum kolbenförmig erweitert. 
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Sulcus gerade, von stark entwickelter innerer Lippe begleitet, die am Apex in einem Halb- 
kreis mit basiswarts gerichteter Endspitze auslauft. Der Sulcus erscheint nicht median, son- 
dern etwas nach seitlich verschoben. Nur auf einer Seite seiner Mündung schließt sich ein 
faltiger, nach sulcal umgeknickter Lobus an, wodurch das ganze Organ asymmetrisch 
wirkt. 


Da die Abbildung bei Dowling & Duellman (1978: fig. 85.2.) diese Besonderheiten nicht 
zeigt, andererseits das hier benutzte Praparat nicht in optimalem Zustand ist, sollen die Un- 
terschiede vorerst als Artefakte gedeutet werden. Weitere und gut präparierte Exemplare 
müssen den sich auftuenden Widerspruch klären. 


Zonosaurus quadrilineatus 


ZFMK 41970: Toliara (= Tuléar)/Madagaskar (Abb. 29). Hemipenis gedrungen, etwa so 
lang wie breit. Sulcus umfaßt das Pedicel in einer Drehung und verläuft gerade zum Apex. 
Im basalen Bereich wird er von der inneren, saumartig verlängerten Lippe begleitet, die 
dann aber quer zur Organachse seitlich am Truncus endet (Abb. 29 a). Der Sulcus ist mit 


Abb. 29. Hemipenis von Zonosaurus quadrilineatus (ZFMK 41970); a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Aufn. C. Bock. 
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einer verfestigten Bindegewebsplatte unterlegt. Der dunnhautige Apex wird von neun kon- 
zentrischen Längsfurchen gegliedert und endet asulcal mit einem stark überstehenden 
Kammsaum. Unter diesem schließt sich eine parallele Querfalte des Truncus an, so daß eine 
tiefe Tasche entsteht (Abb. 29 b). Der Apex ist mit umlaufenden, regelmäßigen Plicae be- 
deckt, die durch die neun längs verlaufenden Furchen entsprechend oft eingebuchtet bzw. 
unterbrochen sind. Der weit ausladende Truncus zeigt glattes, faltiges Oberflächenepithel, 
der Apex auf seinen Plicae leicht pustuliertes. 


Zonosaurus m. madagascariensis 


ZFMK 13500: Nosy Be, 13633 und 14148: Andasibé (= Périnet)/Madagaskar. Hemipenis 
gestreckt, deutlich länger als breit. Sulcus mit großer, saumartiger Innenlippe, die seitlich 
am Truncusrand ausläuft. Nach distal ist der Sulcus tief eingesenkt und beidseitig je von 
einem stark erhabenen Längswulst begleitet, von dem der innere als zusätzliche, sekundäre 
Sulcuslippe bezeichnet werden könnte. Apex distal in Seitenansicht gerade ‚‚abgeschnitten’’ 
wirkend, in Aufsicht mit zwei konkaven Einsenkungen. Neun konzentrische Längsfalten, 
proximaler, asulcaler Rand mit überhängender Kappe, die zusammen mit querstehender 
Truncusfalte — wie bei den vorigen Arten — eine tiefe Tasche bildet. 


Die drei Männchen gleichen einander. 


Zonosaurus karsteni 


ZFMK 14643: Morondava/Madagaskar. Organ stark verdrückt, daher topographisch 
schlecht deutbar. Allerdings sind die einseitig vergrößerte, innere Sulcuslippe, die unter 
dem Sulcus gelegene verfestigte Bindegewebsplatte und die asulcale tiefe Hauttasche gut zu 
erkennen. 


Zonosaurus maximus 


ZFMK 21820: Fianarantsoa/Madagaskar. Proportion ähnlich den vorigen Arten. Anfangs 
spiraliger Sulcus, mit hypertrophierter innerer Lippe, die sich apical trennt und seitlich en- 
det, während der Sulcus gerade weiterverläuft. Apex faltig und asulcal kaum eine überhän- 
gende Falte und Hauttasche bildend. Unregelmäßige, auch schräg verlaufende Plicae, deren 
Epidermis fein pustuliert ist. 


Tracheloptychus petersi 


ZFMK 8901 — 902, 32100: Toliara (= Tuléar)/Madagaskar. Hemipenis gestielt, dann ku- 
gelig verbreitert, ähnelt sehr Z. quadrilineatus. Sulcus nach der ersten Biegung (begleitende 
große Innenlippe endet seitlich) gerade, mit unterliegender Bindegewebsplatte, ohne ,,Se- 
kundärlippen’’ (cf. Z. madagascariensis). Sulcusmündung auf dem Apex konkav. Von dort 
neun konzentrische Längsfalten, die die ringwulstartigen Plicae unterbrechen. Asulcal endet 
der Apex am proximalen Rand wieder mit überstehendem Saum, zu dem der Truncus eine 
korrespondierende Querfalte bildet und so zu einer deutlichen, dazwischen liegenden Haut- 
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tasche beitragt. Die truncale Querfalte weist median einen sehr auffallenden Fortsatz von 
der Form einer langen, spitzen Papille auf. Die gebildete Tasche ist flacher als bei den Zo- 
nosaurus-Arten. 


Diskussion. 


Die jeweils untersuchte Einzelart aus den beiden artenreichen Gattungen Cordylus und Pla- 
tysaurus erlaubt natürlich weder Aussagen über den Standard der jeweiligen Gattung noch 
über die Beziehung beider Gattungen zueinander. Der Hemipenis von C. tropidosternum 
jJonesi wirkt weniger kompliziert als der der ökologisch viel stärker spezialisierten 
Platysaurus-Art, ist aber sicher sekundär vereinfacht. An den beiden Stichproben-Arten der 
Cordylinae ist nicht einmal zu klären, ob die Aussage von Cope (1896) über ‚‚finely calycu- 
late’’ Regionen am Hemipenis von C. cordylus für die Gattung oder Subfamilie bestätigt 
werden kann. C. tropidosternum weist flache, weit voneinander getrennte Einsenkungen 
auf, die aber sicher keine Calyx-Homologie in Anspruch nehmen können. Dies gilt auch 
für die bei Platysaurus guttatus beobachteten verkürzten, unregelmäßigen Plicae, deren 
freigelassene Zwischenräume mitunter calyxartig wirken können. Das Problem kann also 
nur durch die Nachuntersuchung von C. cordylus selbst geklärt werden, ist aber von Be- 
lang, da sie unter anderem Cope (l.c.) dazu bewogen haben, seine ,,Zonuridae’’ den Asca- 
labota (= ,,Pachyglossa’’) zuzuordnen und sie im System weit von den Gerrhosaurinen zu 
entfernen! 


Die schon immer als Scincomorpha akzeptierten Gerrhosaurinae sind, zumindest für die 
madagassischen Arten, reicher im Material vertreten. Ihr meist gestreckter Hemipenis weist 
ursprünglichere Züge auf. Die Gattungen Gerrhosaurus, Zonosaurus und Tracheloptychus 
lassen sich durch die ihnen gemeinsamen Trenntaschen zwischen Apex und Truncus syn- 
apomorph kennzeichnen. Widersprüchlich und noch nicht klärbar bleiben vorerst die Asym- 
metrietendenzen bei G. flavigularis und G. nigrolineatus (vgl. oben). Tracheloptychus be- 
sitzt mit der langen Medianpapille an der Truncusfalte eine Autapomorphie, die bei der 2. 
Art T. madagascariensis aber noch zu bestätigen wäre. 


Für alle untersuchten Cordyliden deuten sich folgende Gemeinsamkeiten an: 
— Ein dünnhäutiger, stark gefältelter Apexbereich, 


— unregelmäßig verlaufende Plicae mit Tendenz zu Schrägstellung, Unterbrechungen und 
Verschmelzungen, 


— spiralige Drehung des Sulcus in dessen proximalem Bereich mit hypertrophierter inne- 
rer, topographisch unterer Sulcuslippe, 


— verfestigte Bindegewebsplatte im Innern des Hemipenis unter dem Sulcus spermaticus. 


Während sich in den ersten drei Merkmalen brauchbare Synapomorphien ergeben, die in 
Ergänzung zu den von McDowell & Bogert (1954) aufgezählten Gemeinsamkeiten die Mo- 
nophylie der Gesamtfamilie Cordylidae belegen helfen, so ist bei dem letztgenannten Merk- 
mal zu prüfen, ob es mit den von Arnold (1973, 1983, 1986) beschriebenen internen Stütz- 
elementen der Lacertiden in (homologe oder aber konvergente?) Verbindung gebracht wer- 
den kann. Dies ist jedoch nur mit reicherem und besserem Material in einer Folgearbeit 
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möglich. Interessant ware dabei auch der funktionelle Aspekt, ob besonders dünnhäutige, 
faltige Organe derartige interne Stützplatten erfordern. 


Auch aus den Hemipenis-Stichproben der wenigen Cordylidenarten ergibt sich, daß die 
Gerrhosaurinen ganz offenbar die ursprünglichere der beiden Unterfamilien sind. Daß sie 
stets an zweiter Stelle aufgeführt werden — evolutive Fortschrittlichkeit suggerierend —, 
hat wohl nur den nomenklatorischen Grund, daß die Cordylinae die ,, Nominat’’unterfamilie 
und daher die stets erstgenannte sind. Durch die Verbreitung ersterer in Afrika und Mada- 
gaskar, gegenüber den fortschrittlicheren nur afrikanischen Cordylinae, ergibt sich eine fas- 
zinierende zoogeographische Parallele zu den ebenfalls afro-madagassischen Chamäleons. 
Deren arboricole Fraktion gliedert sich ja in eine (lungenmorphologisch) ursprüngliche 
Gruppe in Afrika und Madagaskar (Gattungen Bradypodion, Calumma und Furcifer), ge- 
genüber den nur afrikanischen modernen Chamaeleo-Arten (Klaver & Böhme 1986). Die 
Cordylidae bilden daher die einzige Reptiliengruppe, die zoogeographisch gut geeignet ist, 
für unsere bei den Chamäleons entwickelten phylogenetischen Hypothesen als Testgruppe 
zu dienen. Sie werden daher in Zukunft einen neuen Forschungsschwerpunkt in unserer Ar- 
beit bilden. 


Scincidae 
Systematische Situation 


Der erste Versuch, die heute ca. 75 Skinkgattungen mit ihren über 600 Arten in Unterfami- 
lien zu gliedern, stammt von Mittleman (1952), der folgende vier Unterfamilien diagnosti- 
zierte: Mabuyinae, Lygosominae, Scincinae und Chalcidinae. Das diese Einteilung bis heu- 
te ablösende Konzept von Greer (1970 a) zeigt, daß Mittleman’s (l.c.) Gliederung tatsäch- 
lich dichotom war, indem sich die beiden ersten den beiden letzten als monophyletische Ein- 
heiten gegenüberstellen ließen: Lygosominae versus Scincinae sensu Greer (l.c.). Diese kla- 
re Dichotomie verschwindet jedoch durch die hinzukommenden Unterfamilien Acontiinae 
und Feylininae durch Greer (l.c.), die vorher teilweise in anderen Familien klassifiziert wa- 
ren. So hatte Boulenger (1887) Feylinia, die Gattung Typhlosaurus (Acontiinae) sowie die 
Gattung Anelytropsis in einer Familie Anelytropidae vereinigt, während Feylinia, zusam- 
men mit Typhlosaurus, durch Camp (1923) in eine eigene Familie Feyliniidae gestellt wur- 
de. Anelytropsis erwies sich inzwischen als engverwandt und familiengleich mit der Gattung 
Dibamus (Greer 1985 b, vgl. Abschnitt Dibamidae). Dies gibt einen Eindruck von der bis 
in die neuere Zeit reichenden Instabilität der Großsystematik der Skinke. 


Diagnosen der kosmopolitisch verbreiteten Familie und ihrer vier Unterfamilien, Diskus- 
sionen von sie betreffenden Monophyliefragen und Angaben über zugeordnete Gattungen 
finden sich bei Greer (1970 a, 1970 b, 1974, 1979, 1986) und Brygoo & Roux-Esteve 
(1983). 


Bisherige gentitalmorphologische Ergebnisse 


Cope (1896) untersuchte die Hemipenes von Trachysaurus (= heute Trachydosaurus, im- 
plicite T. rugosus), Lepidothyris (= heute Mochlus *)) fernandi, Euprepis carinatus (= Ma- 
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buya carinata), Eumeces (Art offen), und Mabuia (= Mabuya: Art offen), beschrankte sich 
aber auf sehr knappe und nur schwer reproduzierbare Angaben. 


Noble & Bradley (1933) fügten dem die Beschreibung der (untereinander ,,essentially ali- 
ke’’ gebauten) Organe von Eumeces fasciatus und E. obsoletus hinzu, wobei sie hervorho- 
ben, daß das Gewebe der asulcalen Seite sehr wenig fibrös sei, auf der sulcalen Seite jedoch 
eine herzförmige Platte verstärkten Gewebes vorhanden sei. Sie bildeten den Hemipenis 
von E. fasciatus in beiden genannten Aspekten ab (l.c.: fig. 12). Diese Abbildung wurde 
später von Dowling & Duellman (1978: fig. 86.4.) reproduziert. 


McCann (1949) lieferte eine Beschreibung und Abbildung (l.c.: pl. 8, fig. 3) des Hemipenis 
von Mabuya carinata, aus der die charakteristischen querverlaufenden Plicae der apicalen 
Loben ersichtlich sind. 


Bei Dunger (1973) findet sich ein kurzer Hinweis auf den in zwei ,,flap-like lobules’’ aus- 
laufenden Hemipenis nigerianischer Leptosiaphos kilimensis, die heute Panaspis aloysiisa- 
baudiae heißen (Böhme & Schneider 1987). 


Seither widmete nur noch Greer (1979) den Hemipenes einiger australischer Skinke — 
sämtlich Lygosominen — kurze Aufmerksamkeit. Er fand zwei Grundtypen vor, und zwar 
einen ungeteilten ,,basically columnar’’ Hemipenis seiner Egernia- und Eugonogylus- 
Gruppen (Leiolopisma coventryi, Lampropholis challengeri, Morethia obscura) und einen 
tief gegabelten Hemipenis seiner Sphenomorphus-Gruppe (Beispiele Sphenomorphus graci- 
lipes, Lerista terdigitata). Er bewertet den gegabelten Typ als den abgeleiteten, den ungega- 
belten als den ursprünglichen. Dies ist sicher richtig, nur können die von ihm zum Beweis 
der Ursprünglichkeit herangezogenen Gattungen Eumeces und Mabuya (vgl. oben und Pkt. 
c.) durchaus auch geteilte Apices haben, wie auch die Abbildung bei Zhang (1986: fig. 1 
L) zeigt. In diesem Zusammenhang sind auch die Befunde am Hemipenis vietnamesischer 
Lygosominen (Sphenomorphus buenloicus und S. rufocaudatus) interessant (Darewskij & 
Nguyen Wan Shang 1983: Abb. 2 w, g). 


Eigene Befunde 


Hemipenispräparate von Vertretern der Acontinae und Feylininae lagen mir leider nicht 
vor. Auch von den beiden artenreichen Unterfamilien war die Zahl der verfügbaren Vertre- 
ter in keiner Weise befriedigend, geschweige denn repräsentativ. An Scincinae standen zur 
Verfügung: Eumeces schneiderii, Chalcides chalcides, C. ocellatus, Scelotes ardouini, Pa- 
melaescincus gardineri, an Lygosominae Egernia depressa, Eugongylus haraldmeieri, Lei- 
olopisma nigrofasciolatum, Mochlus afer, Panaspis ianthinoxantha, Cophoscincopus du- 
rus, Mabuya multifsciata, M. carinata, M. comorensis, M. elegans, M. perroteti und M. 
frenata. Dies sind viel zu wenig Arten, um sie sinnvoll innerhalb der Unterfamilien zu Gat- 
tungsbündeln anordnen zu können. 


*) Im Gegensatz zu Greer (1977) halte ich die Rekonstitution des alten Genus Lygosoma als monophyletische Gattung 
für problematisch und benutze daher für die afrikanischen Lygosoma- bzw. Riopa-Arten mit Mittleman (1952) den 
Namen Mochlus. 
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Eumeces schneiderii princeps 


ZFMK 27269: Aschabad, Turkmenien/UdSSR. Hemipenis kurz, kugelig gedrungen, brei- 
ter als lang. Sulcus anfangs schrag verlaufend. Eine Platte verfestigten Gewebes auf der 
Sulcalseite, von der abzweigende Elemente ins Innere des Organs ziehen. Truncus beidsei- 
tig der Samenrinne blasig aufgetrieben. Darüber ein unpaarer, median etwas eingesenkter 
Apicallobus, der sulcal eine charakteristische Vertiefung tragt. Asulcal erscheint der Trun- 
cus ebenfalls von verfestigtem Bindegewebe unterlegt. Apex und Truncus mit undeutlichen, 
irregulären Plicae. 


Chalcides chalcides chalcides 


ZFMK 24648 — 649: Marina di Cantanzaro, Kalabrien/Italien (Abb. 30). Hemipenis kurz, 
schlauchförmig, winklig gebogen. Sulcus gerade, endet mit kurzer Verbreiterung im Trun- 
cusbereich, ist aber bis dahin von kräftigen Sulcuslippen begleitet. Ein großer, ca. doppelt 
so lang wie der Sulcus ausgebildeter, unpaarer Apicallobus schließt sich an. Er ist nach in- 
nen gebogen und mit einer sehr unregelmäßigen, groben Fältelung bedeckt, auch auf der 
asulcalen Seite. Dort zieht eine mediane Längsfalte bis zum Pedicel. Im Truncusbereich 
sind die Plicae als regelmäßige Querfalten ausgebildet. Hier wie auf dem Apex ist die Cuti- 
cularoberfläche stachlig pustuliert, die REM-Aufnahme zeigt eine grobe Zellfortsatzbeklei- 
dung (Abb. 30). 


Beide Männchen gleichen einander. 


Abb. 30. Oberflächenepithel des Hemipenis von Chalcides chalcides (ZFMK 24649). — Aufn. K. Ulmen. 
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Chalcides ocellatus tiligugu 


ZFMK 27381: Algier/Algerien. Hemipenis extrem kurz, zipflig zulaufend. Sulcus ohne 
deutliche Lippen, in einer halben Drehung um das Organ bis zur Spitze verlaufend. Plicae 
nicht ausgebildet, Epithel erscheint stachlig. 


Das nur bei diesem einen Männchen vorliegende Hemipenispräparat wirkt hypotrophiert; 
daher muß die Möglichkeit saisonaler Variation oder aber mangelhafter Präparation einkal- 
kuliert werden. Das stachlig pustulierte Oberflächenepithel spricht gegen ersteres. 


Amphiglossus ardouini 


ZFMK 29293: Ambilobe/Madagaskar. Hemipenis kurz und breit. Sulcus auf halber Höhe 
des Organs endend. Die ihn begleitenden Sulcuslippen bilden an ihrem Ende je einen kräfti- 
gen wulstförmigen Zipfel. Eine tiefe Querfalte hinter diesen Zipfeln setzt den Apex als un- 
paares, abgeflachtes distales Element ab. Es ist auf der sulcalen wie auch der asulcalen Seite 
mit irregulären Plicae bedeckt. 


Pamelaescincus gardineri 


ZFMK 37810: Port Glaud, Mahé/Seychellen. Hemipenis kurz, breiter als lang. Sulcus ge- 
rade, auf halber Höhe des Organs endend; sein Ende durch knospenartig verdickte Enden 
der Sulcuslippen — ähnlich der Situation bei A. ardouini — markiert. Distal schließt sich 
ein unpaarer, stumpfkegelig zulaufender Apicallobus an. 


Egernia depressa 


ZFMK 40791: Australien. Hemipenis relativ schlank, länger als breit. Sulcus tief einge- 
senkt, fast gerade verlaufend und in einer kurzen Gabelung endend. Auf Höhe dieser Gabe- 
lung separiert eine Einschnürung Truncus und Apex. Letzterer ist ungeteilt. 


Geoscincus haraldmeieri 


ZFMK 15888 (Holotypus): Coula/Neukaledonien. Hemipenis säulenförmig (,,columnar’’ 
sensu Greer 1979). Sulcus tief eingesenkt, nach Drehung um das halbe Organ gerade distad 
verlaufend und in kurzer Gabel endend. Die Gabelstelle wird von einer Knospe des Apex 
ausgefüllt. Apex stark abgeflacht, mit unregelmäßigen Längs- und Querfurchen auf der fast 
planen Oberfläche. Truncus mit groben, querstehenden Plicae, deren unterste saumartig 
über das Pedicel überstehen. 


Leiolopisma nigrofasciolatum 


ZFMK 15890: Coula/Neukaledonien. Hemipenis keulenförmig. Sulcus eingesenkt, endet in 
konkaver Tasche, die durch zwei beieinander liegende, deutlich differenzierte Loben gebil- 
det wird. Die Loben tragen auf der sulcalen Seite je eine nach vorn/innen ragende Hautpa- 
pille. Eine weitere Papille liegt median an der Mündung des Sulcus. Grobe, recht unregel- 
mäßige Plicae sind von pustuliertem Oberflächenepithel bedeckt. 
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Mochlus afer 


ZFMK 41967: Malindi/Kenia. Hemipenis gestielt kolbenförmig. Sulcus gerade, mit schma- 
len, aber deutlichen Lippen, sich apical gabelnd und jeweils im Zentrum der nur schwach 
differenzierten Loben endend. Unter dem Sulcus und in den Apicalloben Bereiche verfestig- 
ten Bindegewebes. Plicae sind kaum differenziert, das Oberflachenepithel erscheint glatt. 


Panaspis ianthinoxantha 


ZFMK 15350 (Holotypus): Bafut-Ngemba-Reserve, Mt. Lefo/Kamerun. Hemipenis 
schlank, tief gegabelt. Sulcus ebenfalls tief gegabelt, von deutlichen, glatten Lippen beglei- 
tet. An diese schließt sich eine plica-freie, ungefaltete Epidermis an, die zunächst rauh er- 
scheint, bei stärkerer Vergrößerung sich aber als dicht bestachelt erweist. Die Apicalloben 
enden mit einer deutlichen Erweiterung und sind asulcal von einer Ringfalte umgeben. 
Asulcal sondert ein faltiger, breit vorstehender Hautkragen die bestachelten Apexhörner 
vom darunter liegenden, glatten Trunco-Pedicelbereich ab. 


Cophoscincopus durus 


ZFMK 36125, 36127 — 128, 36134, 36137 — 138, 36142, 36146, 36153: Liberia. Hemi- 
penis gestielt kolbenförmig. Sulcus zunächst von kräftigen Lippen begleitet, die dann als 
Längswülste abrupt enden. Sulcus zieht — ohne Randwülste — weiter und gabelt sich api- 
cal, in zwei konkaven Stellen des einheitlich unpaaren Apex endend. Ein bis auf den Sulcus 
rings geschlossener, kragenartiger Ringsaum sondert ihn vom Trunco-Pedicelbereich. Der 
größte Teil des Apex ist mit dicht-stachligem Oberflächenepithel besetzt. 


Alle 9 Männchen entsprechen sich weitgehend. 


Mabuya multifasciata balinensis 


ZFMK 19279 — 280: Bali/Indonesien. Hemipenis schlank, keulenförmig. Äußere Sulcus- 
lippe stärker entwickelt als innere. Sulcus annähernd gerade, gabelt sich, seine Äste ziehen 
tief eingesenkt in zwei divergierende Apicalloben. Diese sind sulcalwärts umgebogen und 
frei von Plicae. Ihre sandpapierartige Oberfläche ist asulcal durch je zwei Längsfurchen ge- 
gliedert. Unterhalb der Nahtstelle verlaufen vier Querwülste (Plicae), die median einen di- 
stad gerichteten Knick von der Form eines umgekehrten V haben. Ihnen folgen vier weitere, 
median basad V-förmig abgeknickte Plicae, so daß zwischen ihnen ein rautenförmiger, me- 
dianer, konkaver Raum frei bleibt. Der Unterrand der Plica-Zone deutlich gegenüber dem 
Pedicel durch eine auch den Sulcus schneidende Ringfurche abgesetzt. 


Beide Männchen gleichen einander. Die Abbildung einer chinesischen M. multifasciata bei 
Zhang (1986: fig. 1 L) entspricht dieser Beschreibung. 


Mabuya carinata lankae 


ZFMK 14609: Sri Lanka. Hemipenis gedrungen, so lang wie breit. Sulcus gabelt sich in 
zwei kurze divergierende Äste, die an den Seiten des einheitlichen, ungeteilten Apex enden. 
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Dieser ist nicht verbreitert, zeigt keine Plicae, sondern ist asulcal nur durch zwei Langsfur- 
chen gegliedert. 


Glatte Langsfalten erwähnt auch Cope (1896) für diese Art, mitunter seien sie auch ,,cross 
ribbed’’, also mit querstehenden Plicae besetzt. Das mir vorliegende Einzelstück muß daher 
ein nicht ausdifferenziertes sein, zumal auch McCann (1949) deutliche Plicae auf differen- 
zierten Loben für diese Art beschreibt und abbildet. 


Mabuya comorensis 


ZFMK 32124: Mohéli/Komoren. Hemipenis asymmetrisch. Sulcus breit, mit stark ent- 
wickelter äußerer Lippe. Apex einheitlich, ungeteilt, mit unregelmäßig nach einer Seite ver- 
längertem Zipfel. Die sulcalwärts gerichteten Apexpartien sind mit ungefältetem, rauhem 
Epithel bedeckt, ein ebenso bekleideter medianer Steg zieht zur asulcalen Seite, beidseitig 
von ihm schließen sich regelmäßige, querverlaufende Plicae an. An ihrem basalwärts ge- 
richteten Rand bilden sie einen stark überstehenden ,,Kragen’’. Pedicel glatt. 


Mabuya elegans 


ZFMK 13645: Toliara (= Tuléar)/Madagaskar. Hemipenis /schlank, apical in zwei diver- 
gierende Loben gegabelt. Aufgrund des mangelhaften Präparationszustandes sind weitere 
Einzelheiten nicht sicher auszumachen. 


Mabuya perroteti 


ZFMK 17329, 17331 — 332: Richard-Toll/Senegal; ZFMK 29332: Togo. Hemipenis 
schlank, das apicale Drittel scharf über die Querachse sulcal abgeknickt. Sulcus gerade, ga- 
belt sich im letzten Drittel und mündet jeweils am distalen Ende der tief gespaltenen, birnen- 
förmigen Apicalloben. Diese sind völlig glatt, ohne jegliche Andeutung von Plicae und 
durch zwei gerade, asulcale Längsfurchen gegliedert. Asulcal an der Nahtstelle der Loben 
befindet sich ein konkaves Feld, unter dem einige truncale, querstehende Plicae verlaufen. 


Diese Kennzeichnung basiert auf ZFMK 29332, einem voll ausdifferenziert erscheinenden 
Organ. Die senegalesischen Männchen zeigen bei gleicher Körpergröße kleinere und weni- 
ger deutlich strukturierte Hemipenes. 


Mabuya frenata 


ZFMK 36109: Filadelfia, Chaco/Paraguay. Hemipenis pilzförmig, mit breitem Basalteil, 
sich stark verjüngendem Truncus und abgeschnürtem Apex. Zwei saumartig verlängerte 
Längsfalten gliedern den Schaftbereich, der Apex ist faltig und gegen die Innenseite des (in 
situ betrachteten) Organs überhängend. Plicae oder stachlige Epithelien nicht erkennbar. 
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Diskussion 


Die geringe Zahl der untersuchten Arten aus nur zwei der vier Unterfamilien hat sicher die 
Gestaltungsmöglichkeiten des scinciden Hemipenis noch nicht ausreichend erfaßt. Eine kla- 
re Kennzeichnung läßt sich genitalmorphologisch weder für die Familie noch für die Scinci- 
nae oder die Lygosominae herausarbeiten. Hervorzuheben ist, daß die Formen mit reduzier- 
ten Extremitäten keine damit korrelierte stärkere Bewaffnung der Hemipenes zeigen. Inter- 
essanterweise können sogar, im Sinne echter Mosaikevolution, morphologisch weit mehr 
spezialisierte Arten ursprünglichere Hemipenismerkmale tragen als morphologisch ur- 
sprüngliche, weniger spezialisierte Arten derselben Gattung. So hat die stummelbeinige, 
sich nur noch schlängelnd fortbewegende Erzschleiche (Chalcides chalcides) deutliche Pli- 
cae (plesiomorph für die Scincomorpha!), während der sich noch quadruped fortbewegen- 
den Chalcides ocellatus die Plicae vollständig reduziert hat. 


Zur Merkmalspolarität ist zu sagen, daß der ursprüngliche, ungeteilte bzw. ungegabelte He- 
mipenis in beiden Unterfamilien vorhanden ist. Bei den Scincinae ist er allen hier untersuch- 
ten Formen eigen, doch haben die von Noble & Bradley (1933) untersuchten nordamerika- 
nischen Eumeces-Arten E. fasciatus und E. obsoletus relativ deutlich getrennte apicale Lo- 
ben; dies im Gegensatz zu der paläarktischen Art E. schneiderii, was die Frage nach der 
Monophylie dieses kosmopolitischen Genus aufwirft. Auch der ostasiatische E. chinensis 
(Zhang 1986: fig. 1 I) zeigt den paläarktischen Typ eines ungeteilten Apex. 


Dieselbe Frage stellt sich auch für die lygosomine, ebenfalls kosmopolitische Gattung Ma- 
buya, deren wenige hier untersuchte Arten sich genitalmorphologisch als außerordentlich 
heterogen erweisen. Doch müßten weitere Arten untersucht werden, bevor Artengruppen 
definiert oder zoogeographische Modelle getestet werden können. Immerhin tun sich Di- 
stanzen nicht nur zwischen den Arten Amerikas, Afrikas und Asiens auf, oder zwischen der 
afrikanischen Art und den Inselformen des Indischen Ozeans; sogar zwischen den endemi- 
schen Arten von Madagaskar einerseits und den Komoren andererseits besteht nicht die ge- 
ringste Affinität. Allerdings muß hier beachtet werden, daß die komorische Art (M. como- 
rensis) sicher engstverwandt mit dem afrikanischen Mabuya maculilabris-Komplex ist 
(Boulenger 1885). 


Interessant ist der Vergleich der untersuchten Panaspis-Art mit Cophoscincopus durus. Ob- 
wohl P. ianthinoxantha durch die fortgeschrittene Gabelung (vgl. P. aloysiiabaudiae n. 
Dunger 1973) des Hemipenis abgeleiteter ist, gibt es durch den kragenartigen Ringsaum 
beider eine eindrucksvolle Synapomorphie, die die hoch spezialisierten semiaquatilen Co- 
phoscincopus-Formen an die morphologisch und ökologisch unspezialisierte Panaspis- 
Gruppe anschließt. Die apicalen Bereiche stark bestachelten Epithels, bei Cophoscincopus 
auf dem ungeteilten Apex, bei Panaspis dennoch homolog auf den Apexhörnern gelegen, 
dürften eine weitere Synapomorphie darstellen. 


Die australischen Lygosominae teilte Greer (1979) in einen ‚‚columnar’’ und einen , ,bifur- 
cated’’ Hemipenistyp ein. Ersterer sei für die Egernia- und Eugongylus-Gruppe charakteri- 
stisch, letzterer für die Sphenomorphus-Gruppe. Die hier untersuchte Art der Gattung 
Geoscincus (Eugongylus-Gruppe) (G. haraldmeieri) bestätigt dies ebenso wie die unter- 
suchte Egernia-Art (E. depressa). Jedoch weicht die hier untersuchte Leiolopisma-Art aus 
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Neukaledonien (L. nigrofasciolatum) durch den zweigeteilten Apex stark von der australi- 
schen, bei Greer (l.c.: fig. 11) abgebildeten Vergleichsart L. coventryi ab. Da der Gattung 
Leiolopisma drei eigene Radiationszentren zugebilligt werden (Greer 1974, Sadlier 1986), 
nämlich Tasmanien, Neuseeland und Neukaledonien, bleibt abzuwarten, ob weiteres Mate- 
rial hierfür auch genitalmorphologische Evidenz wird liefern können. 


Schließlich kann der vorläufige Hinweis gegeben werden, daß der ,,shortly bifurcate’’ He- 
mipenis des von Cope (1896) untersuchten Mochlus fernandi aus Westafrika in dieser Hin- 
sicht gut mit den hier beschriebenen von Mochlus afer aus dem östlichen Afrika überein- 
stimmt. Eine Übereinstimmung betrifft auch — im Gegensatz zu den erwähnten Mabuyen 
— den Bau des Hemipenis des madagassischen Amphiglossus ardouini mit dem des erst von 
Greer (1970 b) generisch separierten Pamelaescincus gardineri von den Seychellen. 


Dibamidae 
Systematische Situation 


Wie schon bei der Besprechung der Scincidae erwähnt, wurde eine der beiden Dibamiden- 
gattungen (Anelytropsis) lange Zeit mit den Skinken in enge Verbindung gebracht. Heute 
wird die Familie zumeist immer noch in die Nähe der Scincidae gestellt (vgl. Goin et al. 
1978, Dowling & Duellman 1978), doch sammelte jüngstens Greer (1985 b) Anhaltspunkte, 
daß die disjunkt verbreitete Familie mit zwei Gattungen (1 plus 9 Arten) nicht nur auch mit 
Amphisbänen, Schlangen und Annielliden gemeinsam abgeleitete Merkmale besitze, son- 
dern auch für die Ansicht, daß sie ,,may have arisen early in the radiation of squamates’’ 
(Greer l.c.). 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Gasc & Renous (1979: fig. 7) haben den Hemipenis bei ihren Untersuchungen der Becken- 
und Kloakalregion von Dibamus gesehen und in situ mit abgebildet, aber nichts über sein 
spezielles Aussehen mitgeteilt (vgl. auch Greer l.c.). 


Es war kein Material verfügbar. Daher kann von uns aus nichts zur Problematik dieser Fa- 
milie beigesteuert werden. 


Xenosauridae 
Systematische Situation 


Die rezenten Höckerechsen sind, wie die Dibamidae, eine artenarme, disjunkte Familie mit 
einer monotypischen Gattung in China (Shinisaurus crocodilurus) und drei Arten einer wei- 
teren Gattung (Xenosaurus) in Mexiko (vgl. McDowell & Bogert 1954, Dowling & Duell- 
man 1978). Ihre Zusammenfassung von ursprünglich zwei getrennten (vgl. Ahl 1930) in 
eine Familie geht auf McDowell & Bogert (l.c.) zurück, die aber beiden Gattungen eigenen 
Unterfamilienstatus beließen. In jüngerer Zeit studierten — unabhängig voneinander — 
Rieppel (1980 b) und Estes (1983) die Xenosauriden. Ersterer hält einen diphyletischen Ur- 
sprung der Familie für möglich, letzterer hält ihre Monophylie für eine offene Frage. 
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Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Erst bei Fertigstellung dieses Manuskriptes wurde mir die Arbeit von Zhang (1986) zugang- 
lich, der eine Zeichnung des Hemipenis von Shinisaurus crocodilurus bringt (l.c.: fig. 1 E). 


Eigene Befunde 


Der seltene Shinisaurus crocodilurus lag in mehreren Mannchen vor. Von Xenosaurus wa- 
ren Vertreter von zwei (X. grandis und X. platyceps) der drei Arten verfügbar, so daß die 
stammesgeschichtlich und zoogeographisch so problematische Familie der Höckerechsen 
hier außerordentlich günstig repräsentiert ist. 


Shinisaurus crocodilurus 


ZFMK 39424, 41332 (Abb. 31), 43788, 44308: China. Hemipenis relativ schlank, aber 
stark abgeknickt. Sulcus extrem breit, beiderseits mit saumartig verlängerten Lippen, die 
an der Basis zweier charakteristischer fleischiger, beweglicher Apicalhörner enden. Scharf 
begrenzt durch die Sulcuslippen ist der Truncus proximal durch um das Organ herumlaufen- 
de Quersäume gekennzeichnet, die den Paryphasmen der Anguimorpha entsprechen und da- 
her hier als solche bezeichnet werden sollen. Sie tendieren zu distal immer unregelmäßiger 
werdender Längsaufteilung und Papillenbildung. An der Basis der Apicalhörner laufen sie 
langsam aus, machen also die Grenze zwischen der Paryphasma-Zone und den Hörnern un- 
scharf. Diese letzteren sind nicht gleichgroß, das äußere ist geringfügig größer als das inne- 
re. Ein sehr breites, glattes Pedicel schließt sich proximal an den scharf abgesetzten Truncus 
an. 


Abb. 31. Hemipenis von Shinisaurus crocodilurus (ZFMK 41332); a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. U. Bott. 
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Die vier unterschiedlichen Mannchen zeigen verschiedene Differenzierungsgrade. Die klei- 
neren haben die Paryphasmen nur unvollkommen ausgebildet, jedoch sind die Apexhörner 
schon in ihrer asymmetrisch verschieden großen Ausbildung vorhanden. Die Zeichnung 
von Zhang (1986: fig. 1 E) stimmt mit diesen Angaben überein. 


Xenosaurus grandis rackhami 


SMF 69699 (Abb. 32): Chiapas/Mexiko. Gedrungenes, fast kugeliges Organ. Sulcus breit, 
aber von nicht wulstartig differenzierten Lippensäumen überwölbt. Nach zwei Dritteln der 
Organlänge laufen sie in zwei stark divergierende Wülste aus, die am Oberrand 5 — 6 feine, 
weit voneinander getrennt stehende Keratinzähnchen tragen. Von der asulcalen Seite zieht 
ein kräftiger medianer Wulst sulcalwärts, der in einem mit entsprechenden Keratinzähnchen 
bewehrten Kolbenelement über den divergierenden Sulcuslippen endet. Das nicht in Apex, 
Truncus oder Pedicel gegliederte Organ ist von glattem Epithel bedeckt, auf dem weder Pa- 
ryphasmen noch Plicae noch Calyces auch nur andeutungsweise zu erkennen sind. 


Abb. 32. Hemipenis von Xenosaurus grandis rackhami (SMF 69699), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. U. 
Bott. 


Xenosaurus platyceps 


ZFMK 35292: Mexico. Der Hemipenis dieses Exemplares ist leider unvollkommen (nur in 
der ersten Eversionsphase) ausgestülpt und dann fixiert worden. Erkennbar ist aber bereits 
das nach sulcal ziehende mediane Apexelement. Mit Präpariernadeln ist es möglich, auch 
bei dieser Art die Hornzähnchen auf den seitlichen Lobensäumen (vgl. Abb. 32 von X. 
grandis) zu lokalisieren. 


Diskussion 


Eine der größten Überraschungen im Verlaufe meiner Untersuchungen war die große Di- 
vergenz, die der Hemipenisbau der beiden Xenosauriden-Genera erkennen läßt. Dabei zeigt 
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Shinisaurus Elemente, wie sie auch ahnlich bei den Anguiden (s.u.) und Varaniden (S. 113) 
zu finden sind, nämlich eine Gliederung des Organs in differenzierte Abschnitte und vor 
allem den Besitz von Paryphasmen, die allerdings keine kalkigen Einlagerungen zeigen, da- 
für aber unregelmäßig papillär ausgewachsen sind. Auch die Ausformung des Apex in zwei 
lange, zipflig zugespitzte, fleischige Hörner ist — wie die Ausgestaltung der Paryphasmen 
— eine Autapomorphie von Shinisaurus. 


Nicht die mindeste Ähnlichkeit hiermit hat der Hemipenis von Xenosaurus. Das kugelige 
Organ ist ungegliedert und zeigt keine Andeutung von Paryphasmen. Die gezähnelten Sul- 
cusränder und das ebenso bewehrte, sulcalwärts gerichtete mediane Apexelement (Abb. 32) 
sind Autapomorphien für Xenosaurus, und ihr Nachweis auch bei X. platyceps betont ihre 
synapomorphe Konstanz für die wenigen Arten der Gattung. 


Zwar wären der gedrungene und ungegliederte Bau sowie die glatte Oberfläche des 
Xenosaurus-Hemipenis noch als sekundäre Reduktion ursprünglich anguimorpher Merk- 
malszustände deutbar; doch sondert der so charakteristisch mit isolierten Keratinzähnen be- 
wehrte, unpaar gestaltete Apex die amerikanische Gattung so sehr von der ostasiatischen, 
daß aus genitalmorphologischer Sicht eine Zusammenfassung beider in einer Familie unge- 
rechtfertigt erscheint. Trotz eigener Autapomorphien (s. oben) ist es Shinisaurus, der den 
Anguimorpha bedeutend näher zu stehen scheint. 


Anguidae 
Systematische Situation 


Auch für die Anguidae mit ihren auf 7 — 8 Gattungen verteilten ca. 75 Arten ist eine Unsi- 
cherheit bei der Klassifikation in höhere Taxa kennzeichnend. Neben den (wahrscheinlich) 
rein tropisch-amerikanischen Diploglossinae werden mit den Gerrhonotinae und Anguinae 
zwei weitere Unterfamilien abgegrenzt*). Deren Umfang und Abgrenzung ist strittig. Zu 
den Anguinae wird entweder (z.B. Dowling & Duellman 1978) das monotypische Genus 
Anguis (A. fragilis) allein gestellt, oder (z.B. Goin et al. 1978, Estes 1983) die kosmopoliti- 
sche Gattung Ophisaurus wird ihr beigestellt. Diese wird sonst (Dowling & Duellman l.c.) 
zu den im übrigen nord- und mittelamerikanischen Gerrhonotinae gestellt, von Estes (l.c.) 
und Klembara (1979) aber als paraphyletisches Genus betrachtet. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Mit dem Hemipenis einer Anguide befaßte sich als erster Leydig (1857) am Beispiel der 
Blindschleiche (Anguis fragilis). Er bemerkte von ihm als Papillen bezeichnete Strukturen, 
die aus einer bindegewebigen Schale und einem inneren Kern bestünden. Unter Einwirkung 
von Kalilauge lösten sich die Zellen dieses Kerns auf und verhielten sich wie Epidermiszel- 
len (Leydig l.c.: fig. 245). Er zog daraus den Schluß, daß hier die ungewöhnliche Situation 
vorliege, daß die Epidermis verhornte Wucherungen in die Papillen hineinschicke, um diese 


*) Sogar die Schlangenschleichen oder Anniellidae, mit Dowling & Duellman (1978) hier als Familie bewertet, wer- 
den mitunter als anguide Unterfamilie betrachtet (z.B. Goin et al. 1978, Estes 1983). 
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steif zu machen, während sonst die Epidermis die äußere Papillenscheide erzeuge. Doch be- 
reits Cope (1896, 1900) wies darauf hin, daß die Bewaffnung des Anguiden-Hemipenis knö- 
chern (,,osseous’’) sei, was auch für die von innen versteiften ,,Papillen’’ von Anguis eine 
plausiblere Erklärung ist. Wie auf Abb. 33 dargestellt, sind die senkrechten Stützelemente 
in die (Paryphasmen genannten) bindegewebigen Quersäume eingelagert. Beim nicht eri- 
gierten Organ hängen die so bewehrten Paryphasmen herunter, spreizen sich aber bei voller 
Turgidität des Organs ab (vgl. Abb. 34). 


Cope (1896) untersuchte zwei Vertreter der Diploglossinae, nämlich Celestus stenurus und 
C. badius, die sich in der Anzahl der Paryphasmata unterscheiden. Von den Gerrhonotinae 
lagen ihm Vertreter von Barissia (sic!) (= Barisia, heute Subgenus ad Gerrhonotust), Ger- 
rhonotus (sensu stricto) und Elgaria (= Gerrhonotus) vor, die jeweiligen Arten bleiben un- 
genannt. Elgaria unterscheidet sich von den beiden vorgenannten durch einen ungegabelten 
Hemipenis. Des weiteren untersuchte er Anguis (implicite A. fragilis), Pseudopus apus (= 
heute Ophisaurus apodus) und Ophisaurus (sensu Cope: Art offen), womit die nordameri- 
kanische Artengruppe gemeint sein muß. Aus diesem Jahrhundert gibt es nur drei Hinweise: 
Dowling & Duellman (1978: fig. 91.3.) bilden — kommentarlos — den Hemipenis von An- 
guis fragilis ab, Branch (1982) bestätigt die stachlige Natur des Hemipenis von Celestus ste- 
nurus, und Zhang (1986: fig. 1 D) bildet das Organ von Ophisaurus harti ab. 


Eigene Befunde 


Mir standen folgende Anguiden mit evertierten Hemipenes zur Verfügung: Ophiodes inter- 
medius als einziger Vertreter der Diploglossinae, Gerrhonotus multicarinatus, G. coeru- 
leus, Ophisaurus attenuatus, O. compressus, O. koellikeri, O. apodus als Vertreter der 
Gerrhonotinae sensu Dowling & Duellman (1978). Dementsprechend fungiert Anguis als 
einziger (verfügbarer wie existierender) Vertreter der Anguinae. 


Ophiodes intermedius 


ZFMK 38496, 39011: Filadelfia, Chaco/Paraguay. Hemipenis schlank, apical kaum ver- 
dickt. Sulcus breit, sehr tiefliegend, durch gut entwickelte Randwülste fast zum Rohr ge- 
schlossen; verläuft schräg zum Apex, der durch die distal eingesenkte Mündung in zwei 
kurze Loben geteilt ist. Diese sind in Aufsicht glatt, dann aber je von einem halbkreisförmi- 
gen Paryphasma umgeben, das in acht senkrechte, erhabene Stachelscheiden geteilt ist. Ba- 
sad schließen sich jederseits acht ebenso strukturierte Paryphasmata an, die sulcal und seit- 
lich gerichtet sind. Asulcal ist der Hemipenis vom Apex bis zum Pedicel durchgehend glatt. 


Beide Männchen zeigen keine Unterschiede. 


Gerrhonotus multicarinatus ssp. 


ZFMK 13076: U.S.A.. Hemipenis schlank, apical kolbig verdickt. Sulcus gerade, tief lie- 
gend, von kräftigen Wulstlippen fast zum Rohr geschlossen, mündet auf dem Apex bereits 
auf der asulcal ausgerichteten Seite. Keine Loben differenziert. Fünf quer um das Organ 
herumlaufende Paryphasmen. 
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Gerrhonotus coeruleus palmeri 


ZFMK 13843: California/U.S.A.. Hemipenis schlank, apical kaum verdickt. Sulcus gera- 
de, tiefliegend, wie bei voriger Art. Paryphasmen zahlreicher. Sulcusmündung eingesenkt, 
differenziert zwei schwach abgesetzte Loben. 


Ophisaurus attenuatus 


ZFMK 14373: Knobnoster State Park, Missouri/U.S.A.. Organ unvollständig evertiert, zu- 
dem durch Präparation der Pelvis-Rudimente an der Basis beschädigt. Erkennbar ist jedoch 
der tief eingesenkte Sulcus, neben dessen innerer (in situ betrachtet) Lippe sich ein paralle- 
ler, glatt ausgekleideter Gewebestreifen entlangzieht. Der übrige Schaft des Hemipenis ist 
von schmalen Paryphasmen bedeckt, die außerordentlich mit Stacheln besetzt sind. Diese 
abwärts gerichteten Stacheln nehmen basad um das Doppelte an Größe zu. 


Ophisaurus compressus 


ZFMK 32194: Florida/U.S.A.. Hemipenis gedrungen. Sulcus verläuft schräg zum Apex, 
wo seine stark entwickelten Lippen in einem je vier große, weiche Papillen tragenden Haut- 
saum enden, die Sulcusmündung dabei in einer Tasche verbergend. Neben der inneren Sul- 
cusseite befindet sich, wie bei O. attenuatus, eine tiefe, glatte Längsfurche. Stacheln sind 
aber ebenso wenig wie Paryphasmen ausgebildet. 


Ophisaurus koellikeri 


ZFMK 13119: Inezgane b. Agadir/Marokko. Hemipenis gedrungen. Sulcus schräg zum 
Apex ziehend, tief eingesenkt, seine stark entwickelten Lippen verdecken ihn ganz. Die 
Mündung befindet sich in einer apicalen, durch die saumartigen Sulcuslippen gebildeten Ta- 
sche. 7 — 8 recht grobe Paryphasmen bedecken das ganze Organ bis zu seiner Basis. Sie 
sind nicht mit Stacheln versehen. 


Ophisaurus apodus thracius 


ZFMK 24642: Burgas/Bulgarien (Paratypoid). Hemipenis gedrungen. Sulcus zunächst 
schräg, dann im letzten Drittel gerade verlaufend, tief eingesenkt, die umlaufenden kräfti- 
gen Paryphasmen stoßen direkt an die Sulcusränder, ohne glatte Wulstlippen freizulassen. 
Der Sulcus teilt den Apex durch eine mediane Einsenkung in zwei schwach differenzierte 
Loben, die je einen asulcal gerichteten konzentrischen Mittelpunkt (= Eversionspunkt) ha- 
ben. Von diesem basiswärts gezählt, gibt es 16 ringförmige Paryphasmen, die am Truncus 
größer als am Apex sind. Sie tragen senkrecht gerichtete, wohl voneinander getrennte Sta- 
cheln. 


Anguis fragilis fragilis 


ZFMK 29285: Achensee, Tirol/Osterreich (Abb. 34), ZFMK 38933: Siebengebirge, 
Rheinland/BR Deutschland. Hemipenis gedrungen keulenförmig. Sulcus im ersten Drittel 
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Abb. 33. Paryphasmen im Detail von 
verschiedenen Regionen des Anguis 
fragilis-Hemipenis (ZFMK 29285). — 
Zeichn. U. Bott. 


Abb. 34. Hemipenis von Anguis fragilis (ZFMK 29285) in Sul- 
calansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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schräg, dann gerade verlaufend und schon vor dem distalen Extrem des Apex endend; sehr 
tief eingesenkt. Sulcuslippen als Wiilste differenziert und von den Paryphasmen nicht einge- 
schlossen. Apex beidseitig lateral/asulcal erweitert, mit groben stacheltragenden Paryphas- 
men besetzt. Die truncalen Paryphasmen sind schmaler und mit kleineren Stützdornen be- 
setzt (Abb. 33 und 34). 


Anguis fragilis colchicus 


ZFMK 8267 — 269: Baile Herculane, Banat/Rumänien. In Form, Proportion und Bestache- 
lung zeigen sich die Hemipenes der drei Männchen der östlichen Unterart als mit der Nomi- 
natform völlig identisch. 


Diskussion 


Den wenigen mir zugänglichen Anguidenarten ist gemeinsam, daß sie sich alle durch einen 
sehr tiefliegenden, fast zum Rohr geschlossenen Sulcus spermaticus auszeichnen. Dieses 
Merkmal gilt über die Subfamiliengrenzen hinweg und kann daher als synapomorpher Mo- 
nophyliebeleg der Familie gelten. 


Die Eigenständigkeit der neotropischen Diploglossinae, von Cope (1896, 1900) vermutet, 
wird durch den Befund an Ophiodes bestätigt. Dies sind die durch die weitgehend reduzier- 
ten Extremitäten äußerlich am stärksten abgeleiteten und im südlichen Südamerika an der 
Peripherie des Unterfamilienareals lebenden Diploglossinen. Dennoch besitzen sie ebenfalls 
die von Cope (1896) als charakteristisch hervorgehobenen ,,recurved osseous spines’’ der 
von ihm untersuchten Celestus-Arten aus der Karibik. Dieses Merkmal, sollte es sich als 
obligat erweisen, wurde die Unterfamilie — im Gegensatz zu der Ansicht von Petzold 
(1971) — auch nicht als die ursprünglichste erscheinen lassen. 


Nach Rieppel (1980 b) und Estes (1983) sind die Gerrhonotinae die ursprünglichsten leben- 
den Schleichen. Die Paryphasmenstruktur und -bewaffnung ihrer Hemipenes unterstiitzt 
diese Ansicht. Die von Cope (l.c.) bemerkten Unterschiede zwischen (heute als Subgenera 
von Gerrhonotus bewerteten Taxa wie) Barisia und Elgaria (geteilter versus ungeteilter 
Apex) bestätigen sich, denn G. coeruleus gehört zum ovoviviparen Subgenus Barisia, G. 
multicarinatus dagegen zu Elgaria (Wermuth 1969). 


Differenzen ergeben sich aber zwischen Copes (l.c.) und meinen Befunden an Ophisaurus 
apodus (Pseudopus bei Cope). Er nahm auf der asulcalen Seite eines asymmetrischen Orga- 
nes glatte, longitudinale Stützsäume (,,welts’’) wahr, des weiteren wulstige, glatte Sulcus- 
lippen. Das hier untersuchte Männchen weist dagegen eindeutig um das Organ herumlau- 
fende Paryphasmata auf, die beiderseits direkt an den Sulcus stoßen, ohne eine freie Lippe 
auszusparen. Diese Widersprüche sind zur Zeit nicht erklärbar, es sei denn, man wolle die 
Determination des Cope’schen Stückes anzweifeln. Als innerartliche Variation sind derarti- 
ge Unterschiede auf keinen Fall deutbar! 


Unserem Exemplar von O. apodus recht ähnlich zeigt sich der Hemipenis des in Westma- 
rokko endemischen O. koellikeri. Als Hauptunterschied fehlen ihm die Stützstacheln auf 
den Paryphasmen, die auch nur halb so zahlreich, daher entsprechend größer sind. Ob er 
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tatsächlich mit dem ebenfalls noch Hinterbeinstummel tragenden O. apodus näher verwandt 
ist (Petzold 1971), oder aber mit den gänzlich gliedmaßenlosen ostasiatischen Arten der Un- 
tergattung Dopasia, kann erst geklärt werden, wenn auch diese genitalmorphologisch unter- 
sucht sein werden*). Es würde auch die Hypothese von Klembara (1979) testen, nach der 
O. apodus einen anderen Ursprung als die übrigen Ophisaurus-Arten habe (vgl. auch Estes 
1983). Klar ist aber bereits jetzt, daß die beiden untersuchten amerikanischen Arten (Unter- 
gattung Ophisaurus s. str.) durch die asymmetrisch neben ihrem Sulcus einseitig verlaufen- 
de glatte Längsrinne deutlich synapomorph abgesetzt sind. Allerdings ist nachzuprüfen, ob 
das Fehlen von Paryphasmen und deren Stützdornen bei O. compressus angesichts des ex- 
trem stark bedornten O. attenuatus-Hemipenis bei ersterem nicht alters- oder saisonbedingt 
beeinflußt ist. 


Die Blindschleiche (Anguis fragilis) schlieBlich zeigt einen Hemipenis, der dem von Ophi- 
saurus apodus nicht unahnlich ist. Ihr eigener Subfamilienstatus, nach dem Konzept von 
Dowling & Duellman (1978), spiegelt sich genitalmorphologisch nicht wider. 


Anniellidae 
Systematische Situation 


Die meist als eigene Familie (Dowling & Duellman 1978) klassifizierten Schlangenschlei- 
chen existieren nur in zwei Arten einer Gattung und bewohnen ein Reliktareal an der südka- 
lifornischen Küste und im Bereich des mexikanischen Baja California. Aufgrund nicht näher 
genannter Synapomorphien mit den Anguidae wurden sie auch zu einer Unterfamilie letzte- 
rer herabgestuft (vgl. Estes 1983). Rieppel (1980 b) betont sogar, daß Anniella am nächsten 
mit den Anguinae innerhalb der Anguiden verwandt sei, was nach kladistischer Vorgehens- 
weise nicht einmal eine eigene Unterfamilie rechtfertigte. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Cope (1896) hatte Gelegenheit, den Hemipenis von Anniella zu untersuchen. Er erwies sich 
als vollständig mit sehr ausgeprägten ,,flounces’’ (Paryphasmen) bedeckt, die teils überhän- 
gende Taschen bildeten. Sie erinnerten ihn am meisten an die Situation bei Elgaria (Gerrho- 
notus). Coe & Kunkel (1906) bildeten das Organ ab. 


Eigene Befunde liegen mangels Material nicht vor. Eine Diskussion der noch offenen Frage 
der familiären oder subfamiliären Stellung von Anniella kann daher hier nicht geführt wer- 
den. 


*) Der kürzlich von Zhang (1986: fig. 1 D) abgebildete Hemipenis von Ophisaurus harti aus China ist zu klein repro- 
duziert, um Einzelheiten erkennen zu können. 


36a . 36b 


Abb. 35: Aufhellungspräparat mit Alizarinfärbung zur Demonstration der Hemibacula von Varanus 
gouldii (ZFMK 14236), Organ in Seitenansicht. 

Abb. 36: Aufhellungspräparat mit Alizarinfärbung des Hemipenis von V. prasinus kordensis 

(ZFMK unkatalog.); a) Sulcal-, b) Asulcalansicht. Erkennbar ist der sich zum Apex gabelnde Retraktor- 
muskel. 

Abb. 37: Detail der Hemibacula-Ausformung bei V. prasinus kordensis, selbes Präparat wie in Abb. 36. 
Fotos: E. Schmitz (ZFMK). 
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Helodermatidae 
Systematische Situation 


Wie Anniella ist auch die Gattung Heloderma aus zwei Arten zusammengesetzt und die ein- 
zige ihrer Familie. Im Gegensatz zu voriger ist sie aber in ihrem Umfang und Status als 
eigene Familie ebensowenig wie in ihrer Beziehung zu den Platynota (= Uberfamilie Vara- 
noidea) innerhalb der anguimorphen Echsen strittig gewesen, wozu ihre einzigartigen ex- 
ternmorphologischen und biologischen (Giftigkeit!) Besonderheiten beitrugen (McDowell 
& Bogert 1954, Bogert & Del Campo 1956, Wermuth 1958, Mertens 1963, Dowling & 
Duellman 1978, Rieppel 1980 b). 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Cope (1900) charakterisierte den Hemipenis von Heloderma horridum als ungeteiltes, von 
groben, gefalteten, querstehenden Paryphasmen bekleidetes Organ. Deren Anordnung wird 
proximal unregelmäßig und kommt so auch in der (unkommentierten) Abbildung bei Dow- 
ling & Duellman (1978: fig. 94.2.) zum Ausdruck. 


Ausführliche Beschreibungen der Hemipenes von Heloderma suspectum und H. h. horri- 
dum finden sich bei Branch (1982), im Falle letzterer Form auch photographisch dokumen- 
tiert (l.c.: fig. 9). Er bestätigt die durch Cope (l.c.) und Dowling & Duellman (l.c.) gegebe- 
nen Informationen, findet aber auch zwischenartliche Unterschiede in der Paryphasmen- 
Ausbildung. 


Es war kein eigenes Material verfügbar. 


Diskussion 


Dadurch, daß Branch (1982) bereits beide existierenden Heloderma-Arten vorliegen hatte, 
konnte er die Bedeutung der genitalmorphologischen Strukturen für die Systematik und 
Klassifikation der Familie bereits im Zusammenhang hinreichend diskutieren. 


Varanidae 
Systematische Situation 


Die Warane, die neben ausgesprochenen Zwergformen (bis 20 cm Gesamtlänge) auch die 
mit Abstand größten Vertreter (bis über 4 m Gesamtlänge) der Sauria stellen, werden tradi- 
tionell bis heute in eine einzige Gattung gestellt. Dies drückt ihre typologische Gleichför- 
migkeit, den Lebensformtyp des ,,active forager’’, aus, wobei die heute über 35 Arten al- 
lerdings auf 10 Untergattungen verteilt werden (Mertens 1942, 1958, 1959 b, 1962). Von 
diesen 10 Subgenera sind sieben (Polydaedalus, Psammosaurus, Dendrovaranus, Tectova- 
ranus, Indovaranus, Philippinosaurus und Papusaurus) monotypisch, eine weitere (Empa- 
gusia) umfaßt 2 Arten, während die typische Untergattung Varanus sowie das Subgenus 
Odatria relativ artenreich sind (vgl. Tab. 1 bei Branch 1982). Allerdings begründete Mer- 
tens (l.c.) sein Untergattungskonzept vorwiegend auf solche Merkmale, denen eine adaptive 
Bedeutung zukommt. So sind zum Beispiel die Stellung des Nasenloches oder aber die Form 
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des Schwanzes (komprimiert versus drehrund) abhangig von Lebensraum und Lebensweise, 
dasselbe gilt für Kopf- und Schädelformen sowie für die Bezahnung. 


Es nimmt daher nicht wunder, daß die karyologische Studie von King & King (1975) zu 
gänzlich anderen Gruppierungen gelangte. Die Autoren unterscheiden 6 Gruppen (A — F), 
wobei das Subgenus Varanus (sensu Mertens 1942, 1958) sich auf zwei verschiedene Chro- 
mosomengruppen (A und B) verteilt. Eine Art, V. (V). salvator, fällt sogar in Gruppe C, 
gemeinsam mit Indovaranus und Dendorvaranus sowie der asiatischen Empagusia-Art. Die 
afrikanische Empagusia-Art, V. (E). exanthematicus, gruppiert sich karyologisch gemein- 
sam mit dem ebenfalls afrikanischen V. (Polydaedalus) niloticus (Gruppe F nach King & 
King l.c.). Das monotypische Subgenus Psammosaurus (V. griseus) und die australischen 
Zwergwarane (Untergattung Odatria) bilden jeweils, in Übereinstimmung mit Mertens’ 
(1942) Gliederung, auch karyologisch eigene Gruppen (D und E). 


Kurz nach dieser Studie lieferten Holmes et al. (1975) eine proteinelektrophoretische Unter- 
suchung, deren Ergebnisse gut mit den chromosomalen Befunden korrelierten. Als am ge- 
eignetsten erwiesen sich die Phänotypen der Lactat-Dehydrogenase LDH-B,. Der Phäno- 
typ LDH-B;:B; ließ sich den Chromosomengruppen A — D zuordnen (Ausnahmen bei A), 
während die Gruppe E (V. griseus) LDH-B;:B; und Gruppe F (V. niloticus und V. exant- 
hematicus) LDH-B,4:B, zeigen. 


Offenbar in Unkenntnis der Arbeiten von King & King (l.c.) publizierte De Smet (1981) 
die Karyotypen von vier Waranarten, steuerte damit aber keine neuen Aspekte bei. Es war 
daher von großem Interesse, einen möglichst vollständigen hemipenismorphologischen 
Überblick der Warane zu erstellen, um die konkurrierenden Hypothesen von Mertens (l.c.) 
und den australischen Autoren (King & King l.c., Holmes et al. l.c.) testen zu können. Mein 
Bemühen, die Warane daher zu einem Schwerpunkt — neben den Chamäleons und den Le- 
guanen — meiner lange projektierten Untersuchungen zu machen, wurde (aus meiner Sicht) 
dadurch beeinträchtigt, daß mein Kollege William R. Branch vom Port Elizabeth Museum 
gleichzeitig an einem derartigen Waran-Projekt arbeitete. Obwohl mir wichtige Ergebnisse 
auch bereits seit mehreren Jahren vorliegen, büßen sie ihre Originalität teilweise dadurch 
ein, daß Branch (1982) seine Resultate inzwischen publizierte. Allerdings belegt das Zitat 
eines Autoreferates von mir aus dem Jahre 1982 durch Visser (1985), daß meine wichtigsten 
Ergebnisse schon seinerzeit öffentlich vorgetragen worden waren. Unsere unabhängig von- 
einander erarbeiteten Befunde decken sich zum Teil in bemerkenswerter Weise, ergänzen 
sich aber auch in anderen Bereichen gegenseitig (vgl. Tab. 1). Branch (i.c.) diskutiert seine 
Befunde auch im Zusammenhang mit den karyologischen Resultaten von King & King 
(l.c.), nicht aber mit denen von Holmes et al. (l.c.). Wegen der von ihm behandelten geni- 
talmorphologischen Merkmale referiere ich seine wichtige Arbeit im folgenden Abschnitt. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Die erste mir vorliegende Erwähnung eines varaniden Hemipenis ist die schon oben er- 
wähnte Nennung bei Müller (1838), der die ,,Bildung der Ruthe bei... Tupinambis elegans 
untersucht’’ hatte (vgl. Abschnitt Teiidae), wobei dieser Name aber als dreifaches partim- 
Synonym auf Varanus bengalensis, V. salvator und V. niloticus zu beziehen ist (Mertens 
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1963). Er bemerkte bei dem betreffenden ihm vorliegenden Waran ,,in der Schleimhaut der 
ausgestülpten Ruthe sehr regelmäßige Zickzackfalten und auch unter ihr am Ende des aus- 
gestülpten Theils zwei Knorpelplatten’’, die nach mikroskopischer Untersuchung unter die 
,,ligamentdsen Faserknorpel’’ gehören. Damit hatte der erste Autor gleich das wichtigste 
Sondermerkmal des varaniden Hemipenis entdeckt! 


1870 beschrieb Gray die Hemipenes von V. heraldicus (= V. bengalensis), die ihm in ge- 
trocknetem Zustand zur Bestimmung nach London übersandt worden waren, nachdem sie 
in Bombay auf einem Markt als Aphrodisiakum verkauft worden waren. Gray (l.c.) erkann- 
te sofort ihre wahre Identität und lieferte neben einer gründlichen Beschreibung auch eine 
außerordentlich gute Abbildung (l.c.: figs. 1 und 2). Er beobachtete ,,at the end a pair of 
exposed horny processes, which are divided at the end into several acute prominences, very 
unlike the structure of a penis.”’ 


Cope (1896) lieferte nur allgemeine Hinweise über das Vorhandensein von ,,flounces’’ 
(=Paryphasmen) am Hemipenis der Warane. Später (Cope 1900) beschrieb er die Organe 
von V. salvator, V. griseus und V. arenarius (= V. griseus) detaillierter. 


Erst vierzig Jahre später findet sich der nächste Hinweis, den Smith (1935) beisteuert: ,,Va- 
ranus komodoensis has a well developed os penis.’’ Diese Aussage war auch Mertens 
(1942) geläufig, der ,,ein solches bei niloticus fand’’. 


Wie schon öfter in dieser Arbeit erwähnt, findet sich auch für die Warane eine unkommen- 
tierte Hemipenisabbildung (V. komodoensis) bei Dowling & Duellman (1978: fig. 95.2.), 
der übrigens dasselbe Präparat zugrunde lag (HGD 831, vgl. folgenden Abschnitt), das hier 
beschrieben und abgebildet ist (Abb. 7 a und 36). 


Die wichtigste hier zu nennende Arbeit ist die von Branch (1982), der nicht weniger als 20 
verschiedene Waranformen hemipenismorphologisch untersuchte (vgl. Tab. 1). Seine Er- 
gebnisse im Vergleich mit den von mir in dieser Arbeit vorgestellten 26 Formen, von denen 
12 mit den von Branch (l.c.) untersuchten identisch sind (vgl. Tab. 1), werden in spezieller 
Hinsicht weiter unten erörtert werden. Zunächst ist hier vor allem sein Befund zu den dista- 
len ,,Knorpelplatten’’ (Müller 1838), bzw. des ,,os penis’’ (Smith 1935, Mertens 1942) von 
Interesse. Er beobachtete ,,a pair of horns, composed of cartilage-like material, that are ex- 
tensions of the main retractor muscle, that penetrate the distal tissues, and which lie in the 
central lumen of the retracted hemipenis.’’ Sie seien anscheinend aus fibrösem Knorpel zu- 
sammengesetzt, aber das sei histologisch noch nicht dargestellt. Bei einigen Arten deuteten 
Härte und Strukturierung auf Verknöcherung hin. Zu letzterem Resultat kamen kürzlich 
auch Shea & Reddacliff (1986) in einer kurzen röntgenologischen Mitteilung. 


Dazu bemerkt Kluge (1982) bei seiner Diskussion der internen Hemipenisverknöcherungen 
der gekkoniden Gattung Aristelliger (vgl. Abschnitt Gekkonidae) in Bezug auf die Warane: 
,, Lhere remains some question as to ossification’’. Ich war daher bestrebt, zunächst dieser 
Frage nach der Natur der terminalen Stützelemente des Waran-Hemipenis nachzugehen. 
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Eigene Befunde 


Es wurden von je einem Vertreter der Großwarane (Varanus s. str.) und einer Art der soge- 
nannten Zwergwarane (Untergattung Odatria) Aufhellungs- (clearing and staining) Prapa- 
rate der Hemipenes angefertigt. Fur Varanus (s. str.) stand ein V. g. gouldii (ZFMK 14326) 
zur Verfügung, dessen zweiter Hemipenis herkömmlich präpariert wurde und Grundlage 
der Zeichnung (Abb. 43) ist. Das Aufhellungspräparat (Abb. 35), dessen Herstellungs- 
methode schon Seite 8 skizziert wurde, zeigt klar, daß die mit Alizarin angefärbten, aus dem 
Innern des Organs hervortretenden Stützelemente Knochen sind. Diese Entdeckung stellt 
ein außergewöhnliches Phänomen für Reptilien dar, das nur bei der Gattung Aristelliger 
eine — mit Sicherheit analoge — Entsprechung findet (Kluge 1982). Das Auftreten von (he- 
mi)penialen Stützknochen bei Reptilien, die an die analogen Bacula vieler Säugetiergruppen 
(vgl. die Literaturzitate S. 5) erinnern, hat Weiterungen, die ich in der Speziellen Diskus- 
sion in einem eigenen Abschnitt (S. 150) gesondert erörtern werde. In Analogie zu dem 
Stützknochen (Baculum) des Penis der Mammalia schlage ich für den Stutzknochen des He- 
mipenis der Squamata hier den Terminus Hemibaculum vor. 


Auch die zweite untersuchte Art, Varanus (Odatria) prasinus, hier V. p. kordensis (Abb. 
36 und 37) zeigt im Aufhellungspräparat eine Rotfärbung der knöchernen Stützstruktur. Bei 
dem transparenten Organ dieser Art ist auch die von Branch (1982) betonte Verbindung der 
Stützelemente mit dem im Innern des Organes sich gabelnden Musculus retractor magnus 
zu erkennen. Das angefärbte Präparat stellt bei starker Vergrößerung auch die Feinstruktur 
(Mehrspitzigkeit) des Hemibaculum gut dar (Abb. 37). 


Allerdings sind die Hemibacula nicht bei jeder Waranart in gleicher Weise verknöchert 
(vgl. auch Branch l.c.). Wie die nun folgenden Einzelbeschreibungen für die verschiedenen 
Warane zeigen werden, gibt es auch solche, wo die Hemibacula knorpelig bleiben. Mein 
Material ergibt, daß hier keine alters- oder größenabhängige Korrelationen bestehen (vgl. 
die einzelnen Artabschnitte, siehe jedoch speziell unter V. varius). 


Die mir zugänglichen 26 Arten und Unterarten der Varanidae, die alle Untergattungen bis 
auf den extrem seltenen, erst vor wenigen Jahren wiederentdeckten V. (Philippinosaurus) 
grayi (vgl. Auffenberg 1976) abdecken, sind — in Gegenüberstellung Ger von Branch (l.c.) 
und anderen Autoren untersuchten Formen — in Tab. 1 zusammengefaßt. 
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Tabelle 1: Liste der Waranformen, über die genitalmorphologische Informationen vorliegen. 
Näheres im Text. 


Art und Unterart Branch 1982 diese Arbeit andere Autoren 


Varanus (V.) komodoensis fe + Smith 1935, Mertens 1942, 
Dowling & Duellman 1978 


(V.) s. salvator + Müller 1838, Cope 1900 
(V.) s. marmoratus = 
(V.) indicus indicus — 
(V.) varius —_ 
(V.) giganteus — 
(V.) g. gouldii + 
(V.) g. flavirufus — 
(V.) rosenbergi — 
(V.) mertensi + 
(V.) mitchelli = 
(Tectovaranus) dumerili + 


(Dendrovaranus) rudicollis u 


+ + + + + + + + + + + + + 


. (Papusaurus) salvadorii — 
. (Indovaranus) b. bengalensis 4p — Miller 1938, Gray 1870 


(I.) b. nebulosus = + 


SLE NES! ONG GM SS NENNEN GP NEES SS 


(Psammosaurus) g. griseus + — Cope 1900 


a 
N 


. (P.) g. koniecznyi — 
. (Empagusia) flavescens == 
(E.) e. exanthematicus — 


. (E.) e. albigularis 


(Polydaedalus) n. niloticus Müller 1938, Mertens 1942 
(Odatria) p. prasinus — 
(O.) p. kordensis 


(O.) acanthurus ssp. 


+ + + + + 


(O.) primordius 
(O.) brevicauda 


| 


(O.) eremius 

(O.) gilleni 

(O.) caudolineatus 
(O.) glebopalma 
(O.) tristis ssp. 

. (O.) t. timorensis 


(O.) t. similis 


SSL =ONL 081 ONin SOS RRO Nase SSS RS SS SS SIE ICS 


+ + + + + + + + 
| 
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Varanus (Varanus) komodoensis 


HDG*) 801 (Abb. 38) und MNCN unkatalogisiert: Indonesien. Hemipenis schlank, distal 
keulenartig verdickt. Sulcus fast gerade, seine innere Lippe kräftiger als die äußere, ihn fast 
zum Rohr schließend. Sulcusmündung in vertiefter Querfurche. Beidseitig davon ist der 


Abb. 38. Hemipenis von Varanus komodoensis (HGD 801), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


*) HGD ist kein Institutsakronym, sondern bezeichnet die Sammlung Herndon G. Dowling, New York. 
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Apex in zwei leicht sulcalwärts geneigte, annähernd kreisförmige und manchmal konkave 
Platten (,,cups’’ nach Branch 1982) gegliedert, aus denen je ein verfestigtes apicales Stütz- 
element oder Hemibaculum herausragt. Diese Hemibacula sind proximal verdickt, im Quer- 
schnitt rund, um distal in einer flaschenhalsähnlichen Verjüngung in ein flaches, von asulcal 
gesehen konkav gebogenes, am Oberrand leicht gekerbtes Endstück überzugehen. Beide 
Hemibacula sind knorpelig und erreichen ihre größte Festigkeit im terminalen schmalen 
Endabschnitt. Das (bei Sulcalansicht) äußere Hemibaculum ist etwas größer als das innere. 
Asulcal finden sich acht proximal quer, distal jedoch schräg verlaufende Paryphasmen, die 
auf der Medianlinie spitzwinklig zusammenlaufen. Der Trunco-Pedicelbereich ist sulcal 
vollständig und asulcal in der proximalen Hälfte glatt. 


Das nur halb so große und nicht komplett ausgestülpte MNCN-Präparat entspricht in seinen 
sichtbaren Merkmalen HGD 801. 


Das von Branch (1982) beschriebene Präparat hat 10 Paryphasma-Reihen und gleich große 
Hemibacula. Das Fehlen von ,,cups’’ dürfte ein turgorabhängiges Präparationsartefakt sein. 


Varanus (Varanus) salvator salvator 


ZFMK unkatalogisiert (Abb. 39): Sri Lanka. Hemipenis schlank, apical kaum verdickt. 
Sulcus flach, der zweifach geknickten Längsachse des Organs folgend. Apex und oberer 
Truncusbereich völlig asymmetrisch gebaut. Das äußere Hemibaculum ist eine flache, ela- 
stische glattrandige Platte, deren Basis von einem weit proximad reichenden ,,Hof’’ glatter 
Epidermis umgeben ist. Sulcal ist die Umrandung dieses glatten Bezirks durch einen langen, 
faltigen Saum markiert, proximal und asulcal durch eine Wulstfalte. Das innere, ebenfalls 
elastische (knorpelige) Hemibaculum ist basal nur von einem kleinen Hof umgeben und hat 
keinen sulcalwärts ausgerichteten Basalsaum. Asulcal ist eine völlig asymmetrische Ausbil- 
dung kräftiger Paryphasmen zu erkennen, die unterhalb des großen glatten Lateralbezirks 
7 (6 ununterbrochene) Reihen bilden, auf der anderen Seite 9 etwas kleinere. Die beiden 
unteren Reihen der letzteren gehen median asulcal spitzwinklig in die oberen beiden der er- 
steren über (vgl. Abb. 39 b). Die paryphasmafreie Zone von Truncus und Pedicel ist abge- 
setzt schwarz pigmentiert. 


Das von einem malayischen Tier stammende Präparat Branch’s (1982), ebenfalls der Nomi- 
natform des Bindenwarans angehörig, stimmt in allen wesentlichen Details mit dem ceylo- 
nesischen Stück überein. 


Varanus (Varanus) salvator marmoratus 


ZFMK unkatalogisiert: Calamit Island/Philippinen (12 Hemipenes). Die 12 Hemipenes, 8 
von ihnen noch in paarweisem Verbund, sind sämtlich nicht ganz vollständig ausgestülpt. 
Dennoch ist erkennbar, daß sie in Ausbildung der asymmetrischen Hemibacula, in Form 
und Zahl der Paryphasmen wie auch in der Pigmentierung mit dem großen Männchen der 
Nominatform gut übereinstimmen. Der einzige Unterschied ist, daß die Hemibacula trotz 
der geringen Größe der Hemipenes (und damit zweifellos auch der zugehörigen, aber nicht 
gesammelten Individuen) stärker verknöchert erscheinen. 
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Abb. 39. Hemipenis von Varanus salvator (ZFMK unkatalog.), a. Sulcal-, b., Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Varanus (Varanus) indicus indicus 


ZFMK 19223: Aru-Inseln (Neuguinea)/Indonesien, ZFMK 20328, 24668 — 669: West 
Irian (Neuguinea)/Indonesien (Abb. 40). Hemipenis in seiner Langsachse verdreht und 
stark asymmetrisch in zwei Loben gegliedert. Sulcus zieht schräg nur in den größeren Lo- 
bus und mündet im Bereich von dessen dreispitzigem Hemibaculum. Das zweite Hemibacu- 
lum ist dagegen einfach plattenförmig und am Oberrand unregelmäßig gezähnt. Der es tra- 
gende Lobus ist glatt und zeigt nur im proximalen, truncalen Bereich einige rudimentäre, 
dünne, feine Paryphasmen. Der größere Lobus mit dem dreispitzigen Hemibaculum ist von 
dichten, aber feinen Paryphasmen umgeben, die sich proximad auf dem Truncus fortsetzen. 
An der Gabelstelle der Loben befindet sich asulcal ein großer glatter Bezirk. 


Die vier Männchen stimmen im wesentlichen miteinander überein; Abbildung 40 ist aus al- 
len vier Organen kombiniert worden. 
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Abb. 40. Hemipenis von Varanus indicus (ZFMK s. Text), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Abb. 41. Hemipenis von Varanus varius (ZFMK 25537), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Varanus (Varanus) varius 


ZFMK 25537 (Abb. 41) und 41439: Australien. Hemipenis gedrungen keulenförmig. Sul- 
cus im Endabschnitt von stark ausgewachsenen Rändern der Apicalscheiben (,,cups’’ sensu 
Branch 1982) überdeckt. Hemibacula, wie der gesamte Apex, stark sulcalwärts geneigt, so 
daß man bei Sulcalansicht auf ihre Oberseite blickt. 8 — 9 durchgehende Paryphasmen auf 
der sulcalen Seite, deren obere durch die Neigung des Apex auf dem distalen Oberrand des 
Organs liegen. 


Das beschriebene und abgebildete Tier (ZFMK 25537) ist halbwüchsig. Der Hemipenis des 
sehr großen Männchens ZFMK 41439 gleicht dem des vorigen durch Proportion, Ausrich- 
tung des Apex und Anzahl der Paryphasmen, unterscheidet sich aber durch deren stärkere 
Ausprägung und durch die noch stärker verknöcherten und schaufelartig verbreiterten He- 
mibacula. 
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Varanus (Varanus) giganteus 


HGD 802 (Abb. 42): Queensland/Australien. Hemipenis schlank, distal kaum verbreitert. 
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Abb. 42. Hemipenis von Varanus giganteus (HGD 802), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Abb. 43. Hemipenis von Varanus g. gouldii (ZFMK 14236), a. Sulcal-; b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Sulcus gerade, endet zwischen den kräftigen, voll verknöcherten Hemibacula, die eine 
leichte Asymmetrie in Größe, Form und Randzähnelung aufweisen (Abb. 42 a, b). Asulcal 
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elf kraftige Paryphasmen, von denen die distalen 3 — 4 durch einen medianen glatten Bezirk 
unterbrochen sind. 


Varanus (Varanus) gouldii gouldii 


ZFMK 14236 (Abb. 35 u. 43): Australien (wahrscheinlich New South Wales). Hemipenis 
schlank keulenförmig. Sulcus proximal gedreht, dann gerade, in einer Querfurche hinter 
den Hemibacula mündend. Diese treten aus wenig verbreiterten apicalen Scheiben hervor 
und sind von flaschenförmiger Gestalt mit abgeplattetem ,,Hals’’ und — ohne Bindegewebs- 
überzug — vollständig verknöchert (vgl. auch Abb. 35). Am leicht einwärts gebogenen 


| 
! Acm 


Acm 


Abb. 44. Hemipenis von Varanus mertensi (ZFMK 24667), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Oberrand tragen sie eine feine Zähnelung. Asulcal stehen 10 — 11 kräftige Paryphasmen, 
die im distalen Bereich auch seitlich auf die sulcale Seite herumgreifen. Die zwei oberen 
sind asulcal in der Mitte durch eine kleine, glatte Fläche unterhalb des Ringsaumes unter- 
brochen. 


Varanus (Varanus) gouldi flavirufus 


ZFMK 19209: Tennant Creek, Queensland/Australien; ZFMK 20329: Australien. Im Un- 
terschied zur Nominatunterart sind von den ebenfalls 10 — 11 Paryphasmen die distalen 5 
— 6 durch eine asulcale mediane glatte Fläche unterbrochen. Dieser ovale Bezirk reicht api- 
cal bis zwischen die Hemibacula, so daß ein Ringsaum um den Apex nicht ausgebildet ist. 


Beide Männchen gleichen einander völlig. 


Branch (1982) untersuchte zwei Männchen aus Westaustralien. Sie stimmen in der asulca- 
len, die ersten 4 — 5 Paryphasmen unterbrechenden glatten Flächen eher mit g. flavirufus 
als mit g. gouldii überein. 


Varanus (Varanus) rosenbergi 


ZFMK 41438: Australien. Hemipenis gedrungener als bei V. gouldii und distal viel stärker 
verbreitert. Apicalscheiben und Hemibacula in der Größe leicht verschieden, also asymme- 
trisch. Ringsaum um den Apex ausgebildet. Neun Paryphasmen, die distalen sechs durch 
eine asulcale, mediane Längsnaht mit wulstigen Rändern unterbrochen. 


Varanus (Varanus) mertensi 


ZFMK 19210, 24666 — 667 (Abb. 44): Mt. Isa, Queensland/ Australien. Hemipenis mäßig 
schlank, keulenförmig. Sulcus leicht gedreht, mündet asulcal von den Hemibacula im quer- 
verlaufenden Ringsaum des Apex. Die den Sulcus begrenzenden Innenränder der Apical- 
scheiben sind stark wulstig vergrößert und schließen den distalen Abschnitt des Sulcus zum 
Rohr. Hemibacula ungefähr symmetrisch, mit charakteristischer, spiegelbildlicher Ausfor- 
mung der Spitze: Jedes Hemibaculum ist distal tief eingeschnitten, und eine der entstehen- 
den 2 Spitzen weist innen nochmals einen Knochenzahn auf. 10 — 11 Paryphasmen, die 
distalen 3 — 4 durch eine v-förmige, glatte Einkerbung unterbrochen. 


Die zwei Männchen, eines (ZFMK 19210) halbwüchsig, stimmen mit dem beschriebenen 
und abgebildeten Stück überein. 


Branch’s (1982) beschriebenes Stück stimmt im wesentlichen mit unseren überein, aller- 
dings sind die Spitzen der Hemibacula nach ihm zwar ,,bifid’’, jedoch ‚‚rounded’’. 


Varanus (Varanus) mitchelli 


ZFMK 18996 (Abb. 45): Australien. Der schon durch die Arbeiten von King & King (1975) 
sowie Holmes & King (1975) als in der Untergattung Varanus falsch klassifiziert erkannte 
Mitchell-Waran wird hier trotzdem noch so eingereiht, da bislang eine formale Änderung 
seines subgenerischen Status nicht vollzogen wurde (vgl. folgenden Abschnitt). 
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Abb. 45. Hemipenis von Varanus mitchelli (ZFMK 18996), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Hemipenis gedrungen, nach schmal abgesetztem Pedicel sich rasch verbreiternd. Langsach- 
se geknickt, desgleichen der Sulcus. Apex stark sulcalwarts geneigt. Sulcus endet zwischen 
zwei markanten, leicht asymmetrisch versetzt angeordneten Hautzipfeln. An der Basis nur 
eines dieser Zipfel ist ein rudimentares, versteckt liegendes Hemibaculum auszumachen, 
ein im Querschnitt kreisrundes Stabchen (Pfeil auf Abb. 55 a zeigt seine Lage an). Asulcal 
einige irregulare, weit vorstehende Paryphasmen. 


Varanus (Tectovaranus) dumerili dumerili 


ZFMK 41891 (Abb. 46) — 893: ohne Herkunftsangabe. Hemipenis gedrungen keulenför- 
mig. Sulcus flach, gerade, äußere Lippe etwas verdickt. Schwach angedeuteter Ringsaum 
umrandet den Apex, auf dem zwei blasig aufgetriebene, ovale Hörner hervorstehen. Sie 
verjüngen sich distal und sind hier durch die vorher innerlich verlaufenden Hemibacula dar- 
gestellt. Diese durchbohren erst an der äußersten Distalkante die bindegewebige Umhüllung 
und zeigen einen fein gezähnelten Oberrand. Asulcal befinden sich sieben große, distal weit 
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Abb. 46. Hemipenis von Varanus dumerili (ZFMK 41891) in 
Asulcalansicht. — Zeichn. J. Kulla. 


seitlich herumgreifende Paryphasmen; die proximalen vier sind durchgehend. Die drei di- 
stalen, unterhalb der Ringfalte, sind durch eine erhabene mediane Struktur unterbrochen, 
die ovale bis dreieckige Gestalt hat und einen stark vertieften Mittelpunkt aufweist (Abb. 
46). 


Völlig mit Branch’s (1982) Beschreibung übereinstimmend. 


Varanus (Dendrovaranus) rudicollis 


ZFMK 21102 — 103: Thailand; ZFMK 26666 (Abb. 47): ohne Herkunftsangabe. Hemipe- 
nis gedrungen keulenförmig. Sulcus geknickt, in einer Querrinne mündend, vor der sich 
zwei große, aber asymmetrisch ausgebildete Apicalscheiben befinden. Aus der größeren 
tritt ein kurzes, breites und flaches Hemibaculum hervor, dessen Oberrand glatt ist; auf der 
kleineren, dafür zipflig lateral ausgezogenen Apicalscheibe ist eine weitere, kaum erkenn- 
bare Hemibaculumspitze erkennbar, auf deren abgeplatteter Oberseite sich 10 — 11 klar 
skulpturierte Höcker abheben. Asulcal neun Paryphasmen, die beiden oberen median unter- 
brochen durch eine glatte Region mit medianer Einsenkung. Paryphasmen weit nach lateral 
reichend, so daß sie teils in Sulcalansicht zu sehen sind. Trunco-Pedicelbereich glatt und, 
zusammenfallend mit der scharfen Grenze der Paryphasmenregion, abgesetzt dunkel pig- 
mentiert. 


Diese Beschreibung basiert auf ZFMK 26666. Die beiden erstaufgeführten Stücke sind ju- 
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Abb. 47. Hemipenis von Varanus rudicollis (ZFMK 26666), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


venil (ZFMK 21102) und halbwüchsig (21103), zeigen aber bereits alle Differenzierungs- 
merkmale des adulten Organs. 


Varanus (Papusaurus) salvadorii 


ZFMK unkatalogisiert: West Irian (Neuguinea)/Indonesien. Hemipenis gedrungen keulen- 
förmig. Sulcus geknickt, in Querfurchen zwischen den stark sulcalwärts geneigten Apical- 
platten endend. Aus ihnen treten zwei kurze, flache, glattrandige Hemibacula hervor, von 
denen das innere geringfügig größer ist. Der apicale Ringsaum ist stark entwickelt und unre- 
gelmäßig gewellt. Ein ähnliches Bild bieten die asulcalen acht Paryphasmen, die stark 
längsgegliedert sind und zur Bildung abgeschnürter Zipfel neigen. Truncus sulcal und Pedi- 
cel vollständig glatt. 
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Varanus (Indovaranus) bengalensis nebulosus 


ZFMK 26668, 33627 und 1 Stück unkatalogisiert (Abb. 48): alle ohne Herkunftsangabe. 
Hemipenis gedrungen keulenformig. Sulcus flach, Lippe einseitig verdickt, mündet in einer 
Querrinne hinter den apicalen Scheiben, aus denen die Hemibacula hervortreten. Sowohl 
die Scheiben als auch die Hemibacula sind leicht asymmetrisch, d.h. verschieden groß, aus- 
gebildet. Letztere zeigen eine pustuläre, aber in allen drei Fallen nicht annähernd so grob 
zapfenartige Struktur wie die von Gray (1870) und Branch (1982) beschriebenen und abge- 
bildeten, untereinander identischen Organe von Mannchen der Nominatunterart. Elf asulca- 
le, distal auch laterale Paryphasmen, von denen die distalen fünf durch einen umgekehrt 
dreieckigen Bereich unterbrochen sind, der von der den Apex umrahmenden Ringfalte aus 
herabzieht. Wie bei V. dumerili (vgl. Abb. 44) ist dieses Dreieck mit einer charakteristi- 
schen mittleren Einsenkung versehen. Unterer Truncusbereich glatt. Auf das Pedicel greift 
eine sehr stachlig ausgebildete Integumentbeschuppung über. 


Die Hemipenes der drei Männchen gleichen. einander. 
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Abb. 48. Hemipenis von Varanus bengalensis nebulosus (ZFMK unkatalog.), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — 
Zeichn. K. Doering. 
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Wie erwähnt, unterscheiden sich die durch Gray (l.c.) und Branch (l.c.) beschriebenen He- 
mipenes vor allem durch die terminale Ausformung der dort grob zapfenartig bewehrten 
Hemibacula, aber auch durch den insgesamt schlankeren Habitus. Obwohl Branch (l.c.) 
keine Unterartbezeichnung gibt, geht aus der Herkunft Bombay klar hervor, daf hier Indivi- 
duen aus dem Verbreitungsgebiet der Nominatunterart zugrundegelegen haben müssen. 


Varanus (Psammosaurus) griseus koniecznyi 


ZFMK 20315 — 316: Umgebung von Karachi/Pakistan. Hemipenis gedrungen keulenför- 
mig. Sulcus geknickt, zwischen den Hemibacula mündend. Diese sind asymmetrisch ausge- 
bildet, das äußere (in situ) ist größer. Beide sind stumpfe, von einer Epidermishülle umge- 
bene Verknöcherungen. Asulcal finden sich sieben große, wenig differenzierte glattwulstige 
Paryphasmen, die beiden oberen sind durch eine breite mediane Vertiefung unterbrochen. 
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Abb. 49. Hemipenis von Varanus flavescens (ZFMK 29044), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. J. Kulla. 
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Beide Männchen haben untereinander gleich ausgebildete Hemipenes, unterscheiden sich 
aber in gewichtigen Details von dem von Branch (1982) beschriebenen Organ aus den Ver- 
einigten Arabischen Emiraten, dessen Hemibacula stark asymmetrisch (gekrümmt einspit- 
zig versus zweispitzig) sind. Auch sind mehr Paryphasmen vorhanden. Der Fundort impli- 
ziert die Zugehörigkeit zur Nominatunterart. 


Varanus (Empagusia) flavescens 


ZFMK 29044: ohne Herkunftsangabe; ZFMK unkatalogisiert (Abb. 49): Indien. Hemipenis 
keulenförmig. Sulcus winklig verlaufend, seine äußere Lippe saumartig verlängert, mündet 
hinter den beiden apicalen Flächen, aus denen große Hemibacula hervortreten. Sie stellen 
abgeflachte Knochenplatten dar, deren distale Enden jeweils in einen stumpfen, asulcal ge- 
richteten Knochenzahn und zwei ebenso ausgerichtete, scharf gekrümmte Knochenhaken 
auslaufen. Eine beiden Elementen gemeinsame Ringfalte setzt den Apex gegen den Truncus 
ab, der asulcal mit acht Paryphasmen besetzt ist, von denen nur das obere median unterbro- 
chen ist. Sulcaler Truncusteil und Pedicel glatt, doch greift an der Außenseite des Organs 
stachlig ausgebildete Integumentbeschuppung auf das Pedicel über. 


Das invertiert freipräparierte Organ von ZFMK 29044 zeigt ebenfalls den symmetrischen 
Bau. 


Branch (1982) sezierte ein invertiertes Organ, ebenfalls von einem Männchen aus Indien 
(ohne nähere Bezeichnung) stammend. Er beobachtete 11 — 12 Paryphasmen, und die He- 
mibacula wiesen nach ihm jeweils vier — zwei zu zwei angeordnete — Spitzen auf. 
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Abb. 50. Hemipenis von Varanus e. exanthematicus (ZFMK 17528), a. Sulcalansicht, a’. linkes Hemibaculum in 
Aufsicht, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Varanus (Empagusia) exanthematicus exanthematicus 


ZFMK 17528 (Abb. 50): Fété-Olé bei Richard-Toll/Senegal; ZFMK 42518: Togo. Hemi- 
penis gedrungen keulenförmig. Sulcus anfangs schräg, dann gerade zum Apex ziehend, wo 
er in einer Vertiefung zwischen zwei Apicalloben endet. Hemibacula sehr verschieden. Wie 
bei V. niloticus (Abb. 51) ist das eine ein zweiteiliger Knochen, während das andere eine 
unregelmäßig pflasterartig skulpturierte, aber gedrungene Knochenplatte ist (Abb. 50 a, a’). 
Asulcal finden sich 6 — 7 große, nur schwach ausgeprägte Paryphasmen. Sie sind durchge- 
hend und nicht durch längsgerichtete Stützelemente strukturiert (Abb. 50 b). Die distalen 
zwei Paryphasmen zeigen allerdings eine mediane Unterbrechung. Beide Männchen stim- 


men überein. 
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Abb. 51. Hemipenis von Varanus n. niloticus (ZFMK 17521), a. Sulcalansicht, a’. Detail des linken Hemibaculum 


in schräger Aufsicht. — Zeichn. K. Doering. 
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Der von Branch (1982) untersuchte Steppenwaran-Hemipenis gehört der Unterart albigula- 
ris an und zeigt — bei allgemeiner Grundplanübereinstimmung — einige wichtige Abwei- 
chungen. So ist die Zahl der Paryphasmen höher, ihre Form ist gänzlich verschieden, näm- 
lich saumartig überhängend und auch längsstrukturiert (vgl. Branch l.c.: fig. 3 A — C). 
Die Hemibacula sind ebenfalls kräftiger ausgebildet, aber von derselben Asymmetrie. 


Varanus (Polydaedalus) niloticus niloticus 


ZFMK 17521 (Abb. 51): Diattacounda, Casamance/Senegal. Hemipenis mäßig schlank 
keulenförmig. Sulcus gerade, endet hinter den Hemibacula. Diese treten aus von asymme- 
trisch angeordneten Paryphasmen umgebenen Apicalelementen hervor und sind selbst ex- 
trem asymmetrisch strukturiert. Das größere (in situ innere) Hemibaculum wurde von 
Branch (1982) treffend als ,,mitten’’ (= Fausthandschuh) bezeichnet, dessen ,,Daumen’’ 
nach innen gerichtet ist. Das zweite Hemibaculum ist ein gestielter, distal verbreiterter Kno- 
chen, der in einer asymmetrisch mit stumpfen Zähnen besetzten, median konkaven Platte 
endet (Abb. 51 a’). Asulcal zieht sich eine mediane, glatte breite Längsrinne zum Pedicel, 
die sämtliche Paryphasmen breit unterbricht und in zwei separate Felder teilt. 


Die Beschreibung des Hemipenis eines südafrikanischen Nilwarans durch Branch (1982), 
ebenfalls der Nominatform zugehörig, deckt sich in allen Punkten mit meinen Beobachtun- 
gen. 


Varanus (Odatria) prasinus prasinus 


ZFMK 16148, 19214 — 215, 20320 (Abb. 52): West Irian (Neuguinea)/Indonesien. Hemi- 
penis gedrungen keulenförmig, stark asymmetrisch. Sulcus zieht schräg zu einem der bei- 
den differenzierten Apicalloben und endet in dessen Zentrum an dem dort sitzenden kurzen, 
mehrspitzigen Hemibaculum. Dieser Lobus ist von sechs schwach differenzierten Paryphas- 
men umgeben, die sich auch auf die betreffende Seite des Truncus erstrecken. Der zweite 
Lobus und der übrige Truncusbereich sind glatt. Das zweite Hemibaculum sitzt nicht im 
Zentrum des Lobus, sondern an dessen Innenrand. Es ist eine abgeflachte, am Oberrand 
fein gekerbte Knochenplatte (Abb. 52 a sowie Abb. 37). 


Die altersbedingte Variabilität der Hemibaculum-Ausformung bei V. prasinus wurde schon 
im Kapitel Altersbedingte Variation und auf Abb. 7 dargestellt. 


Varanus (Odatria) prasinus kordensis 


ZFMK 19009: Insel Biak, West Irian (Neuguinea)/Indonesien, und ZFMK 20324: West 
Irian (Neuguinea)/Indonesien. Die Hemipenes beider Männchen stimmen in jeder Hinsicht 
mit denen der Nominatform überein. 


Branch (1982) lag nur ein schlecht erhaltenes Präparat aus Papua-Neuguinea vor. Die Pary- 
phasmen erwiesen sich als nicht zählbar, doch stimmt die von ihm ermittelte Ausformung 
der Hemibacula völlig mit unserem besseren Material überein. 
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Abb. 52. Hemipenis von Varanus p. prasinus (ZFMK 20320), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Varanus (Odatria) acanthurus ssp. 


ZFMK 25516: Northern Territory/Australien; ZFMK 40789: Australien. Hemipenis 
schlank, distal kaum erweitert. Sulcus gerade, endet zwischen zwei ungleich großen, im 
Verhältnis zur Organlänge sehr großen Hemibacula, die breite, aber spitz zulaufende und 
an ihrer Innenkante scharf gesägte, flache Knochenplatten darstellen. Asulcal ist eine große, 
asymmetrisch unterhalb des größeren Hemibaculum überstehende Hauttasche ausgebildet, 
die bei vollem Trugor des Organs einen prallen asulcalen Lobus darstellen könnte. 


Das kleinere Präparat (ZFMK) 25516) stimmt mit dem größeren überein, in etwa auch mit 
der Beschreibung und Abbildung bei Branch (1982: fig. 4), der von zwei flachen, dreiecki- 
gen Hörnern spricht, eine innere Sägekante aber nicht vermerkt. 


Varanus (Odatria) primordius 


ZFMK 27108 (Abb. 53): Grenzbereich zwischen Northern Territory und West Austra- 
lia/Australien. Hemipenis keulenförmig. Schaft und Sulcus geknickt. Zwei Apicalscheiben 
sind zum Sulcus hin zipfelartig ausgezogen. Hinter ihnen treten die kräftigen Hemibacula 
hervor. Sie sind verschieden lange, leicht gekrümmte, im Querschnitt runde und stumpf en- 
dende Knochenstäbe. Asulcal finden sich unterhalb eines den Apex begrenzenden Ringwul- 
stes fünf schwach differenzierte, glattwulstige Paryphasmen. 
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Abb. 53. Hemipenes von Varanus primordius (ZFMK 27108), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Varanus (Odatria) gilleni 


ZFMK 27110 (Abb. 54): Australien. Hemipenis scharf geknickt, distal verbreitert. Sulcus 
endet zwischen zwei großen Hautzipfeln, die denen bei V. acanthurus homolog sind. Unter- 
halb von ihnen erkennt man ausgefranste Sulcuslippenrander. Apex stark asymmetrisch 
durch die Ausbildung von nur einem Hemibaculum, das als deutlich gekrimmter Knochen- 
stab aus der inneren (in situ betrachtet) Apexhälfte hervortritt. Asulcal ca. 10 dünne Pary- 
phasmen, die durch Langsteilung und zahllose zipflige Vorwachsungen differenziert sind. 
Dieser zipflige oder gefranste Charakter setzt sich distal auch auf die Ringfalte der Apexum- 
randung fort. 


Die Beobachtungen von Branch (1982) stehen in krassem Gegensatz zu meinen. Er beob- 
achtete ein großes zweispitziges Horn mit verschieden langen Spitzen. Die längere sei stark 
gekrümmt, die kürzere entspreche der Gesamtlänge des zweiten gegenüberliegenden , , Hor- 
nes’’, wie er die Hemibacula bezeichnet. Ich bin sicher, daß diese Diskrepanz darauf be- 
ruht, daß Branch (l.c.) die an die Sulcusmündung anschließenden beweglichen Hautzipfel 
(vgl. Abb. 64 a und fig. 7 C — D bei Branch I.c.) irrtümlich als verknöcherte Strukturen 
gedeutet hat. Übereinstimmung besteht zwischen unseren Angaben, was die gefranste Aus- 
bildung der Paryphasmen (,,frills’’ bei Branch l.c.) angeht. 
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Abb. 54. Hemipenis von Varanus gilleni (ZFMK 27110), a. Sulcal-, b. Asulcalansicht. — Zeichn. K. Doering. 


Varanus (Odatria) timorensis timorensis 


ZFMK 22084: Timor. Hemipenis keulenförmig. Apex stark nach sulcal geneigt. Zwei kur- 
ze, etwa gleich große Hemibacula, die kaum aus dem Gewebe ragen. Sechs große und 
längsstrukturierte Paryphasmen auf der asulcalen Seite. 


Branch (1982) fand bei der Sektion eines invertierten Organs des Timor-Warans im Unter- 
schied zu mir 8 Paryphasmen (,,frills’’), deren obere durch eine glatte Zone getrennt sein 
sollten. 


Varanus (Odatria) timorensis similis 


ZFMK 19207: Regenwaldgebiet des nördlichen Queensland/Australien. Hemipenis schlank 
keulenförmig, geknickt. Sulcus macht diesen Knick mit und endet zwischen den Hemibacu- 
la, die stark asymmetrisch ausgebildet sind. Das (in situ) innere ist zu einem geraden, spitz 
zulaufenden Kalkdorn verlängert, an seiner Basis befindet sich innen ein markanter, ein- 
wärts gebogener Hautzipfel. Er kreuzt sich mit einem gegenüberliegenden Pendant, stellt 
also die Situation von V. gilleni in extremerer Ausprägung dar (vgl. dort). Das zweite He- 
mibaculum ragt kaum aus dem Gewebe hervor und ist kürzer als der daneben stehende 
Hautzipfel. Der nach sulcal geneigte Apex wird durch eine breite Ringfalte zum asulcalen 
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Truncus hin abgesondert. Unter der Ringfalte verlaufen in einigem Abstand (konkaves 
Feld) sieben schwach differenzierte, glattwulstige Paryphasmen. 


Die Befunde von Branch (1982) stimmen gut mit obigen überein. 


Diskussion 


Die Diskussion der Ergebnisse für die Varanidae unterteile ich der Übersichtlichkeit halber 
in vier Abschnitte: 


I. Merkmalspolarität und -trends 


Für die Hemipenismerkmale der Warane, bzw. der Platynota (= Varanoidea), lieferte 
Branch (1982) bereits eine Polaritätsanalyse, nach der folgende Merkmalszustände ur- 
sprünglich sind (hier mit meiner Terminologie wiedergegeben): a) Symmetrie; b) ungeteilte 
Paryphasmen im distalen, asulcalen Bereich; c) einfacher, also ungegabelter, Sulcus sper- 
maticus; d) einfache, paarige Hemibacula. Nach Branch (l.c.) sind von diesen primitiven 
Ausprägungen verschiedene evolutive Linien ableitbar. Sie betreffen die Ausbildung der 
Asymmetrie bei der Größe und Ausformung der Hemibacula, die Gabelung des Sulcus, die 
Ausbildung apicaler Scheiben, die die Hemibacula umgeben, und die Abänderung von Zahl, 
Anordnung und Struktur der distalen, asulcalen Paryphasmen. 


Mit diesen Aussagen stimme ich im wesentlichen überein. Nur halte ich die Bezeichnung 
, gegabelter Sulcus’’ für zu kraß, wenn man sich die wirklich gegabelten Hemipenes und 
Sulci bei anderen Familien ansieht. Zusätzlich betrifft die Asymmetrietendenz auch den Sul- 
cus selber, der bei zwei Branch (l.c.) nicht oder in nur in schlecht präparierten Stücken vor- 
liegenden Arten (V. indicus, V. prasinus) schräg über den Schaft nur zu einem von zwei 
ausgebildeten Apicalloben zieht. 


II. Beziehungen im supraspezifischen Bereich 


Nach den oben skizzierten Plesiomorphie-Kriterien wäre der Komodowaran (V. komodoen- 
sis) mit einem durchgehend plesiomorphen Hemipenis ausgestattet, was im wesentlichen 
mit Branch’s (l.c.) Ansicht übereinstimmt. Der von ihm ebenfalls als sehr ursprünglich ein- 
gestufte V. gouldii hat jedoch völlig verknöcherte Hemibacula, was ich gegenüber der knor- 
peligen Struktur von komodoensis für den abgeleiteten Zustand halte. Die von Holmes et 
al. (1975: fig. 4) definierte Gruppe A, die V. giganteus, V. gouldii ssp. und V. mertensi 
umfaßt, läßt sich bestätigen (V. spenceri war mir leider nicht zugänglich). V. giganteus und 
V. mertensi haben wie gouldii symmetrische Hemipenes, nur bei V. rosenbergi (vgl. S. 142) 
deutet sich eine leichte Asymmetrie durch verschiedene Größe der Hemibacula und der sie 
umgebenden Apicalscheiben an. Der ökologisch durch seine starke aquatile Spezialisierung 
abweichende V. mertensi besitzt in seinen tief gekerbten Hemibacula eine spezifische Auta- 
pomorphie. 


Als völlig aberrant und daher ohne nähere Affinitäten zu einem anderen Großwaran erweist 
sich der Hemipenis von V. salvator. Die ausgeprägte Asymmetrie in der Hemibacula- und 
Paryphasmen-Ausbildung ist apomorph, und zwar synapomorph für die Populationen von 
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Sri Lanka tiber Malaya bis zu den Philippinen. Der Bindenwaran ist mithin sicherlich nicht 
als Basisform der Gruppe heranziehbar, wie King & King (l.c.) das tun! Unsinnig erscheint 
es, von ihm die Odatria-Gruppe ableiten zu wollen, um aus dieser dann — in Verkennung 
aller phylogenetischer Prinzipien — die V. gouldii-Gruppe hervorgehen zu lassen: ,,An en- 
demic group (gouldii) arose from the Odatria in Australia’ (King & King l.c.)! Leider 
übernehmen auch Cogger & Heatwole (1981) dies in ihrer biogeographischen Ubersichtsar- 
beit. 


Auch die Species typica der gesamten Gattung Varanus, V. varius, wurde von den australi- 
schen Autoren systematisch wie stammesgeschichtlich mifinterpretiert. Durch seinen mit 
V. indicus symplesiomorphen (!) LDH-B,4-Phanotyp und einem identischen Karyotyp 
wurde er mit diesem zu einer zoogeographischen Einheit zusammengeschmiedet. Beide Ar- 
ten hatten Australien erst vor 8000 — 12000 Jahren von Norden her entlang der Ostkiiste 
besiedelt (Kalibration nach der Festlandsabtrennung von Kangaroo-Island), eine an sich 
schon unhaltbare Hypothese, der nun durch den ganzlich von varius verschiedenen und zu 
einer ganz anderen Art weisenden Hemipenis von V. indicus (s. unten) der Boden entzogen 
wird. Auch die Hypothese von Mertens (1942, 1958) einer engen bis sogar konspezifischen 
Beziehung von V. varius zu V. giganteus kann nun als endgültig falsifiziert gelten. 


Eine besonders krasse Fehlklassifikation war die Einordnung von V. mitchelli in die typi- 
sche Untergattung durch Mertens (1958). Dies wurde bereits von King & King (1975) er- 
kannt, die die karyologische Beziehung zur Odatria-Gruppe richtig deuteten. Der Hemipe- 
nis entspricht dieser Einordnung, weshalb hier die offizielle und formale Überstellung des 
Mitchell-Warans in das genannte Subgenus vorzuschlagen ist: 


Varanus (Odatria) mitchelli Mertens, 1958. Er wird im Zusammenhang mit den anderen 
Odatria-Arten weiter unten zu diskutieren sein. 


King & King (l.c.) sowie Holmes et al. (1975) hatten also recht, wenn sie die Untergattung 
Varanus als ein unnatürliches und paraphyletisches Taxon bezeichneten. Mit V. komodoen- 
sis, V. salvator, V. varius und der gouldii-Gruppe (V. giganteus, rosenbergi, gouldii, spen- 
ceri, mertensi) enthält es bereits vier Evolutionslinien, denen Eigenständigkeit zukommt, 
von denen aber nur V. salvator autapomorph nach Hemipenismerkmalen definierbar ist. 
Eine weitere aberrante Linie stellt V. indicus dar, dessen sehr asymmetrischer Hemipenis 
mit allen Details (schräger Sulcus in nur einen der beiden Loben, 1 breites, gekerbtes, und 
1 mehrspitziges Hemibaculum) auch bei V. prasinus verwirklicht ist, einer Art, die vor al- 
lem aufgrund ihres drehrunden Schwanzes bisher in die Untergattung Odatria gestellt wur- 
de (Mertens 1942, 1963). Am synapomorphen Charakter dieser Übereinstimmungen kann 
kein Zweifel bestehen, und beide — zoogeographisch wallacischen (!) — Arten sind, sicher 
zusammen mit dem indicus-Verwandten V. karlschmidti aus Neuguinea, als eine ökologisch 
divergente, aber monophyletische Einheit aufzufassen, für die der Subgenusname Euprepio- 
saurus Fitzinger, 1843 (Species typica V. indicus) zur Verfügung steht. 


Natürlich wäre es wichtig, zur Absicherung dieses wegen der habituellen Verschiedenheit 
von Smaragd- und Pazifikwaran überraschenden Befundes den Karyotyp und die Isozyme 
auch von V. prasinus und V. karlschmidti kennenzulernen. Ein, wenngleich versteckter, 
Hinweis auf diese neue Gruppierung findet sich jedoch schon bei Mertens (1942), der den 
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Schädel von V. prasinus als dem von indicus ähnlich bezeichnet. Wenn übrigens Cogger 
& Heatwole (1981) V. prasinus völlig übergehen, liegt das daran, daß für ihn auch bei King 
& King (l.c.) keine Befunde vorlagen. 


Im Gegensatz zu der typologisch einheitlichen, aber karyologisch, biochemisch und genital- 
morphologisch so diversen Untergattung Varanus sensu Mertens (l.c.) erweisen sich seine 
typologisch diversen, artenarmen bis monotypischen Subgenera umgekehrt in den genann- 
ten Merkmalsgruppen als einheitlich. Dies kommt sowohl bei Holmes et al. (l.c.) als auch 
bei Branch (1982) und den Ergebnissen dieser Arbeit zum Ausdruck. V. (Indovaranus) ben- 
galensis, V. (Tectovaranus) dumerili und V. (Dendrovaranus) rudicollis haben ähnliche He- 
mipenes mit der gemeinsamen, abgeleiteten dreieckigen, median tief konkaven Unterbre- 
chungszone ihrer asulcalen Paryphasma-Reihen. 


Die Daten von Holmes et al. (l.c.) und Branch (l.c.) stehen nicht im Widerspruch dazu, 
obwohl bei ersteren Autoren dumerili, bei letzterem rudicollis nicht einbezogen ist. Meine 
Schlußfolgerung ist daher, daß die drei monotypischen Subgenera zu hoch bewertet sind. 


Doch auch die asiatische Empagusia-Art, V. (E. ) flavescens (vgl. Mertens 1959 a), in ihren 
durchgehenden Paryphasmen ursprünglich geblieben, weist eine Gemeinsamkeit mit V. (/.) 
bengalensis auf, die man als Synapomorphie interpretieren kann, nämlich die weit aufs Pe- 
dicel reichende, sehr stachlige Integumentbeschuppung des Kloakenrandes. Auch eine Ab- 
leitung des aberranten flavescens-Hemibaculum aus einer bengalensis-artigen Ausgangs- 
form erscheint denkbar. Sollte sich dieser Verdacht einer Monophylie von V. bengalensis 
und V. flavescens bestätigen, ergäbe dies eine perfekte Parallele zur Situation in Afrika, wo 
die zweite Empagusia-Art sich in mehrfach abgesicherter Weise als der nächste lebende 
Verwandte von V. (Polydaedalus) niloticus erweist (s. unten). Allerdings weisen nicht nur 
die sichere Synapomorphie zwischen V. bengalensis, rudicollis und dumerili auf eine abge- 
setztere Eigenposition des Gelbwarans hin, auch Auffenberg et al. (1988) nennen Sonder- 
kennzeichen, unter Einschluß parasitologischer Kriterien, die sie eine monotypische Unter- 
gattung Empagusia für V. flavescens annehmen lassen. 


Vorher wären allerdings noch die beiden monotypischen Untergattungen V. (Psammosau- 
rus) griseus und V. (Papusaurus) salvadorii zu kommentieren. Letzterer hat einen ur- 
sprünglicheren, ungefähr symmetrischen Hemipenis mit durchgehender Paryphasmen- 
Struktur. Deren Auflösung in zipfelartige Fransenreihen ist eine Autapomorphie, die die 
neuguineische Art mit keinem anderen Waran in engere Verbindung bringt. Genitalmorpho- 
logisch ist daher die eigene Untergattung Papusaurus zu unterstützen. Ähnliches gilt für 
Psammosaurus. Der saharo-sindische und damit als einziger Waran auch die Paläarktis be- 
rührende V. griseus kann derzeit ebenfalls mit keinem anderen rezenten Waran sinnvoll in 
Verbindung gebracht werden (Holmes et al. l.c., Branch l.c.). 


Einer der eindruckvollsten Befunde von King & King (l.c.) sowie Holmes et al. (l.c.) war, 
daß die beiden Warane des tropischen, subsaharischen Afrika (V. exanthematicus und V. 
niloticus) einen abgeleiteten LDH-B,4-Phänotyp (B,1) und einen ebenfalls sicher abgelei- 
teten Karyotyp (F nach King & King l.c.) gemeinsam haben. Branch (l.c.) betonte, daß auch 
hemipenismorphologisch die afrikanische Empagusia-Art (von ihm konstant falsch als Em- 
pangusia bezeichnet) nichts mit der asiatischen zu tun habe. Ihm fiel aber nicht auf, daß 
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die asymmetrische Hemibaculum-Ausformung von V. exanthematicus bis ins Detail mit der 
von V. niloticus homologisierbar ist. Die ursprünglichere Situation zeigt letzterer. Der 
„‚Fausthandschuh’’ mit seinem ,, Daumen’”’ (vgl. Abb. 51) entspricht in der Zweiteilung ge- 
nau dem entsprechenden, aber reduzierten Element bei exanthematicus (Abb. 50). Dasselbe 
gilt für das andere, bei niloticus stumpf gezähnte Hemibaculum mit einem größeren, breite- 
ren ,,Zahn’’ und mehreren kleineren (Abb. 51 a’). Entsprechend ist dies in gestauchter 
Form bei exanthematicus zu beobachten. Ebenfalls urspriinglicher ist der Nilwaran durch 
stark entwickelte Paryphasmen, deren asulcale vollstandige mediane Langsteilung in zwei 
getrennte Felder jedoch seine eigene spezifische Autapomorphie ist (vgl. auch Branch l.c.). 
Die Hemipenismorphologie belegt also nicht nur den diphyletischen Charakter von Empa- 
gusia, sondern demonstriert auch die Monophylie von Nil- und Steppenwaranen, die erst 
in Afrika aus einer gemeinsamen Stammform entstanden und sich dann in die aquatische 
bzw. terrestrische Nische einpaßten. Der lateral komprimierte Ruderschwanz des auch 
Halbwüsten besiedelnden Steppenwarans ist also das irreversible Erbstück eines semiaquati- 
len gemeinsamen Vorfahren mit niloticus. Trotz der dargelegten Gemeinsamkeiten reflek- 
tieren die genitalmorphologischen Unterschiede auch die (phylo)genetische Distanz beider. 
Eine gemeinsame Untergattung Polydaedalus wird der Verwandschaftssituation gerecht 
(Empagusia ist primär auf V. flavescens bezogen). 


Als letzte Artengruppe bleibt das Subgenus Odatria zu erörtern. Die Ausgliederung der 
großwüchsigen Art V. prasinus in eine mit V. indicus gemeinsame Untergattung Euprepio- 
saurus wurde bereits besprochen, die Überstellung von V. mitchelli in Odatria ebenfalls 
vollzogen. Die karyologisch und im LDH-B,4-Phanotyp einheitlichen Odatria-Arten (n=7 
bei Holmes et al. l.c.) sind genitalmorphologisch ebenso divers wie die Großwarane, und 
die Variation der Einzelmerkmale weist bemerkenswerte Parallelen auf. Die ursprünglich- 
ste Situation ist bei V. primordius (Abb. 63) verwirklicht, der einen symmetrischen Hemi- 
penis mit zwei gleich großen, im Querschnitt runden, fest verknöcherten Hemibacula be- 
sitzt. Seine Paryphasmen sind schwach differenziert. Ebenfalls in etwa symmetrisch sind 
Organ und Hemibacula nach Branch (l.c.) bei V. tristis. Eine zwar symmetrische, aber kras- 
se Transformation zeigen die Hemibacula von V. acanthurus (vgl. auch Branch |.c.), die 
von flach-dreieckiger Gestalt mit gesägter Innenkante sind. Eine Ähnlichkeit hiermit weist 
offenbar nur V. glebopalma auf, dessen dreieckig-flache Hemibacula aber sehr verschieden 
lang sind (Branch I.c.). Ob die Verbreiterung der Hemibacula bei diesen externmorpholo- 
gisch recht verschiedenen Arten parallel oder synapomorph ist, kann noch nicht sicher ge- 
sagt werden. Alle übrigen Odatria-Arten stimmen mit V. primordius darin überein, daß ihre 
Hemibacula im Querschnitt runde Knochenstäbe sind (symplesiomorph für die Gruppe?). 
Die Abwandlungen betreffen die Reduktion eines der beiden (V. brevicauda, V. eremius, 
V. timorensis similis, V. caudolineatus und V. gilleni) bis hin zum Verschwinden auch des 
zweiten Hemibaculum (V. mitchelli). Auch hier wäre es voreilig, alle genannten Arten mit 
einem reduzierten Hemibaculum für synapomorph miteinander verbunden zu halten. Dies 
hieße, daß der stark von V. t. timorensis abweichende V. t. similis nicht mit ersterer Form, 
sondern mit den anderen genannten Arten primär verwandt sein müßte. Im Falle des Arten- 
paares caudolineatus/gilleni stützt jedoch korrelierte externmorphologische und ökologi- 
sche Evidenz, daß die gleichartige Hemibaculum- und Paryphasma-Ausbildung beider tat- 
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sächlich synapomorph ist. Bei den anderen Arten kann die Möglichkeit einer multiplen ein- 
seitigen Hemibaculum-Reduktion nicht ausgeschlossen werden. Eine Sonderstellung nimmt 
durch die fast völlige Reduktion beider Hemibacula und die irregulär aufgelösten 
Paryphasmen-Rudimente V. mitchelli ein. Der ihm externmorphologisch bis auf die 
Schwanzform höchst ähnliche V. semiremex ist leider genitalmorphologisch noch unbe- 
kannt. 


III. Beziehungen im spezifischen und infraspezifischen Bereich 


Anschließend soll noch die Problematik genitalmorphologischer Variation erörtert werden, 
die bei verschiedenen Unterarten derselben Art auftritt. Wie schon im Allgemeinen Teil die- 
ser Arbeit ausgeführt, sind nach aller bisheriger Kenntnis die Genitalstrukturen innerartlich 
konstant. Bei den Waranen haben dies hier V. salvator und V. prasinus demonstriert: erste- 
rer in seinen nominellen, von Sri Lanka bis zu den Philippinen reichenden Unterarten salva- 
tor und marmoratus, letzterer durch die beiden immerhin ganz Neuguinea umfassenden Un- 
terarten prasinus und kordensis. 


Doch erwiesen sich Unterarten anderer Warane als genitalmorphologisch heterogen. Von 
den Großwaranen waren dies V. gouldii, V. bengalensis und V. exanthematicus, von den 
Zwergwaranen V. timorensis. 


— V. gouldii. Der Goulds-Waran wurde früher (Mertens 1963) in drei Unterarten geglie- 
dert, von der eine (rosenbergi) inzwischen von Storr (1980) wegen breiter unvermischter 
Sympatrie mit gouldii zur Art erhoben wurde. Daß dies auch genitalmorphologisch (Asym- 
metrietrend) begründbar ist, wurde bereits dargestellt. Überraschend ist jedoch, daß der von 
Storr (l.c.) als ,,desert variant’’, d.h. als Standortform mit g. gouldii synonymisierte V. g. 
flavirufus einen zwar leichten, aber deutlichen Hemipenisunterschied zum ostaustralischen 
gouldii zeigt. Diesen Unterschied (geteilte distale Paryphasmen) teilt er interessanterweise 
mit den westaustralischen Stücken, die Branch (l.c.) untersuchte. Es ist also möglich, daß 
die Begründung für die Unterart flavirufus durch Mertens (1958) heute zwar invalide ist, 
daß aber die Form als eigenständiges Taxon ,,trotzdem’’ existiert und der Name flavirufus 
auf alle westaustralischen Populationen ausgeweitet werden müßte. Was das disjunkte Areal 
(Stirling Range im Südwesten, Kangaroo-Island im Südosten Australiens) von V. rosenbergi 
angeht, so eröffnet die Untersuchung des Hemipenis auch die rasche Klärungsmöglichkeit 
der Zugehörigkeit für rosenbergi-artige Phänotypen außerhalb seines Areals, wie z.B. das 
bei Schmida (1986) abgebildete Tier aus der Nähe von Sydney. 


— V. bengalensis. Der Bengalwaran, nach Gray (1870) und Branch (1982) anhand dersel- 
ben indischen Stücke durch sehr grobe, lange Endzapfen seiner Hemibacula charakterisiert, 
zeigt diese Besonderheit in Südostasien nicht. Die Stützknochen weisen dort, wie mein Ma- 
terial zeigte, konstant nur pustelartige Terminalbuckel auf. Exemplare aus Bengalen und 
Burma müßten auf Übergänge geprüft werden, um zu klären, ob der südostasiatischen Un- 
terart V. b. nebulosus eventuell ein höherer Rang zusteht. 


— V. exanthematicus. Die von Branch (1982) dokumentierten Hemipenes dieser Art unter- 
scheiden sich von den hier von mir beschriebenen deutlich. Die Hemibacula sind länger und 
die Paryphasmen sind weitaus stärker differenziert. Branch (l.c.) lagen nur südafrikanische 
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Stücke, also V. e. albigularis, mir nur westafrikanische (V. e. exanthematicus) vor. Da, wie 
oben ausgeführt, die Situation bei V. e. exanthematicus als Apomorphie gegenüber der bei 
V. niloticus gedeutet wurde, muß die Merkmalsausprägung, die Branch (l.c.) für albigularis 
berichtete, weil niloticus-ähnlicher, ursprünglicher sein. Zusammen mit den externmorpho- 
logischen Unterschieden zwischen dem nördlichen und dem südlichen Steppenwaran halte 
ich Artstatus für albigularis für angemessen. Zu klären bliebe dann der Status von V. e. 
angolensis und V. e. microstictus aus Angola bzw. Ostafrika, die aber beide sehr wahr- 
scheinlich zu albigularis-Unterarten würden (zu ihren Affinitäten vgl. Mertens 1942). Zu 
klären ist in diesem Zusammenhang ebenfalls der ganz kürzlich neu endeckte Großwaran 
aus der exanthematicus-Gruppe aus Arabien (Böhme et al. 1987). 


— V. timorensis. Auch die Zwergwarane der Odatria-Gruppierung geben mit V. ft. similis 
ein Beispiel innerartlicher Variation der Hemipenis-Ausformung. Die auch von Branch un- 
tersuchte nordaustralische Unterart des Timor-Warans (l.c.: fig. 6 C, D) weicht so stark 
von der Nominatform ab, daß auch er meint, ,,there must exist doubts as to whether similis 
and fimorensis are conspecific’’. Obwohl Storr (1980) similis als jingeres Synonym zu sca- 
laris aus Nordwestaustralien führt, behalte ich den Namen hier bei, da auch Cogger (1983) 
und Cogger et al. (1983) ihn nach wie vor benutzen. Ich gebrauche ihn jedoch gemeinsam 
mit Branch (l.c.) im Artstatus: Varanus similis. 


IV. Ubersetzung der Ergebnisse in ein Kladogramm 


Angesichts der guten Materialreprasentation in dieser Familie ist es möglich, wie bei den 
Chamäleons (Klaver & Böhme 1986) die genitalmorphologischen Ergebnisse in ein Klado- 
gramm zu übersetzen (Abb. 55). Hierin kommt zum Ausdruck, daß die Variabilität der He- 
mipenismerkmale der Warane weit größere (phylo)genetische Distanzen anzeigt, als es die 
Klassifikation in nur eine einzige Gattung durch Mertens (1942, 1963) ausdrückt. Es ergibt 
sich, daß die hierarchischen Verzweigungen zwischen den Kategorie-Ebenen Art und Fami- 
lie so komplex sind, daß ein konsequentes phylogenetisches System über die Untergattungs- 
ebene hinaus die Gattungs- und Unterfamilienebene berücksichtigen muß. Bevor jedoch die- 
se Gliederung auch in eine — folgenreiche — nomenklatorische Neuorganisation der Vara- 
nidae umgesetzt werden kann, müssen 


1. die aus Abb. 55 ersichtlichen Apomorphielücken (= gestrichelte Linien) durch Herbei- 
ziehung anderer Merkmalsgruppen geschlossen und 


2. die noch mehrere Arten umfassenden Endlinien durch weiteres Untersuchungsmaterial 
feiner aufgefächert werden. 


Immerhin ist aus dem Kladogramm bereits jetzt abzulesen, daß 


1. die unterste Dichotomie zu zwei auch zoogeographisch schlüssigen Einheiten (Unterfa- 
milien) führt, und daß 


2. die zeitliche weitere Verzweigungsfolge auch die grundsätzliche geographische Disper- 
sionsrichtung der Familie von einem indoaustralischen Zentrum aus zu den peripheren Be- 
reichen des Gesamtareals sinnfällig wiedergibt. 
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Abb. 55. Kladogramm der Varanidae auf der Basis der untersuchten Hemipenismerkmale. Offene Rechtecke — ple- 
siomorphe, schwarze Rechtecke — syn- und autapomorphe Merkmalszustände. 1: Hemibacula; 2: lange Paryphas- 
menzipfel; 3: stabförmige Hemibacula; 4: spezifische Asymmetrie der Hemibacula; 5: Asymmetrie der Hemibacula, 
Verschiebung der Paryphasmenfelder; 6: dreieckige Paryphasmenlücke; 7: sichelförmige Hemibacula; 8: asymmetri- 
sche Hemibacula, Sulci und Loben; 9: Reduktion und Verlagerung der Hemibacula nach basal; 10: komplette Längs- 
teilung der Paryphasmen; 11: Integument am Pedicel; 12: Paryphasmenreduktion; 13: hakenförmige Hemibacula. 
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Lanthanotidae 
Systematische Situation 


Als Steindachner (1878) den merkwürdigen Taubwaran (Lanthanotus borneensis), eine der 
größten herpetologischen Seltenheiten, entdeckte, erkannte er gleich dessen Sonderstellung 
und wies ihm eine eigene Familie zu. Diese Klassifikation ist bis heute nicht angefochten 
worden*), auch bestand Einigkeit über die enge Beziehung zwischen Lanthanotus und den 
Platynota, speziell zu Varanus. McDowell & Bogert (1954) widmeten ihre klassische Studie 
dem Taubwaran und schlossen, ‚‚that Lanthanotus is not a primitive pre-platynotan interme- 
diate between the Helodermatidae and the Varanidae, but rather is an advanced and speciali- 
sed platynotan lizard.’’ Die relativ engere Verwandschaft zu Varanus als zu Heloderma 
kommt auch bei Dowling & Duellman (1978) und Rieppel (1980b: fig. 14) zum Ausdruck. 


Bisherige genitalmorphologische Ergebnisse 


Die publizierte Information über den Hemipenis von Lanthanotus (Branch 1982) geht in er- 
ster Linie zurück auf ein unpubliziertes Manuskript von McDowell über die Weichteilanato- 
mie der Art, einschließlich einer hervorragenden Zeichnung des Hemipenis. Sowohl 
McDowell’s (unpubl.) Beschreibung als auch die Abbildung, basierend auf FMNH 148589, 
sind bei Branch (l.c.: fig. 8) in extenso dargestellt, ergänzt durch ein von ihm seziertes in- 
vertiertes BM-Exemplar. Der bemerkenswerteste Befund ist, daß außer zwei deutlichen 
Paryphasma-Feldern (,,two patches of transverse flounces’’) auch zwei ,,apical callosities 
form a pair of hard pallets at the tip of the organ’’, an einer Stelle, wo Branch (l.c.) bei 
dem Londoner Exemplar ,,horns’’ wahrnahm. Mit Recht homologisierte er diese Strukturen 
mit den apicalen Verknorpelungen bzw. Verknöcherungen der Varanidae. Ihre unterschied- 
liche Ausbildung deutete er als saison- oder altersbedingt. 


Eigene Befunde 


Bereits 1979, also einige Zeit vor Erscheinen von Branch’s (1982) Arbeit, hatten mir die 
Kuratoren des Field Museums in Chikago das mit ausgestülptem Hemipenis präparierte 
Männchen FMNH 148589 (Sungai Pesu Camp, 4th Division, Sarawak (Borneo)/ Malaysia) 
ausgeliehen und mir auch eine Kopie der McDowell’schen Zeichnung (fig. 8 bei Branch 
l.c.) zur Verfügung gestellt. Dabei wurde nicht klar, daß S.B. McDowell eben diese Abbil- 
dung plus zugehörigem Manuskript an W.R. Branch zur Benutzung weitergegeben hatte. 
Ich konnte mich daher nur darauf beschränken, das Präparat aus eigenem Augenschein ken- 
nenzulernen, wobei ich alle von Branch (l.c.) zitierten Beobachtungen McDowell’s präzise 
bestätigt fand. 


Diskussion 


Die Schlußfolgerung aus den Hemipenismerkmalen der letzten hier behandelten und nur 


*) Lediglich Pregill et al. (1986) stufen Lanthanothus als Unterfamilie der Varanidae ein. 
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eine Art umfassenden Familie Lanthanotidae lautet folgendermaßen: Durch den Besitz von 
apicalen ,,callosities’’ bzw. ,,horns’’, in diesem Falle knorpelig bleibenden Homologa der 
varaniden Hemibacula, ist Lanthanotus 1. synapomorph mit den Waranen verbunden, seine 
Zugehörigkeit zu den Platynota ist damit zusätzlich abgestützt. 2. erweist er sich innerhalb 
dieser Gruppe als den Waranen eindeutig näher verwandt als den Helodermatiden, wodurch 
die Auffassung von Dowling & Duellman (1978) sowie von Rieppel (1980) bestätigt wird. 


SPEZIELLE SCHLUSSFOLGERUNGEN 


Nachdem die taxonomischen und phylogenetischen Aspekte, die sich aus der genitalmor- 
phologischen Bearbeitung der einzelnen Gruppen ergeben haben, für diese bereits unter je- 
der Familienüberschrift diskutiert worden sind, sollen im letzten Teil dieser Arbeit noch ei- 
nige familienübergreifende Gesichtspunkte dargestellt werden. 


Diagnostische Aspekte 


Die Konstanz von Hemipenismerkmalen, speziell von solchen, die als Synapomorphien für 
bestimmte Gruppen erkannt worden sind, erlaubt natürlich auch ihren Einsatz als Diagnose- 
oder Bestimmungsmerkmal. Im Bereich der höheren Kategorien heißt dies, daß ein mit Ca- 
lyces ausgestatteter Hemipenis nur soweit zur Gruppencharakterisierung benutzt werden 
kann, wie die Calyces ein synapomorphes Merkmal sind, also nur für die Familienbündel 
der Iguania und der Gekkota. Entsprechendes gilt für die Plicae der scincomorphen und die 
Paryphasmen der anguimorphen Familien, obwohl hier durch die Einlagerung von kalkigen 
Stützelementen (manche Microteiiden) in Plicae einerseits oder durch Reduktion solcher 
Stützstäbe (manche Varanus-Arten) andererseits eine sekundäre Ähnlichkeit und Verwechs- 
lungsgefahr bestehen kann, wie sie sich auch in der uneinheitlichen Terminologie des ein- 
schlägigen Schrifttums (vgl. die entspr. Abschnitte oben sowie S. 152 f.) manifestiert hat. 


Die diagnostische Bedeutung syn- oder autapomorpher Strukturen gilt natürlich ebenso bei 
systematischen Gruppierungen niedrigeren Kategorienranges bis hinab zur Art. Sie wird 
aber nur in solchen Fällen interessant und bedeutungsvoll, wo die zu identifizierenden Arten 
als spezialisierte Lebensformtypen in ihrer Gestalt so determiniert sind, daß sie sich struktu- 
relle externmorphologische Abweichungen nicht leisten können. Dies trifft besonders auf 
die Chamäleons zu. Und in der Tat lassen sich für nah verwandt oder artgleich gehaltene 
Taxa wesentlich leichter an ihren Hemipenisstrukturen als an ihren äußeren Merkmalen un- 
terscheiden. Als Beispiele mögen Chamaeleo gracilis und C. senegalensis dienen, die in den 
Sammlungen häufig fehlbestimmt bzw. verwechselt sind. Das eindeutige Feldmerkmal grell 
orangefarbener (gracilis) versus grauer (senegalensis) Kehlschuppenzwischenhaut ist für 
Alkoholmaterial unbrauchbar, die winzigen, rudimentären Occipitallappen von gracilis 
werden oft übersehen (Böhme 1978). Völlig eindeutig ist dagegen der genitalmorphologi- 
sche Unterschied mit vier Paaren Rotulae bei C. gracilis gegenüber fünf Paaren bei senega- 
lensis, bei dem das asulcale Paar dazu noch stark verlängert und nach innen orientiert ist 
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(Klaver & Böhme 1986: fig. 6). Ebenfalls von C. senegalensis durch nur acht Rotulae ist 
C. laevigatus unterschieden, eine Form, die lange als östliche Unterart ersterer galt (Klaver 
& Böhme l.c.). Diese Beispiele ließen sich bei Chamäleons beliebig vermehren, ich komme 
auf sie noch einmal unter zoogeographischem Aspekt (S. 11.) zurück. 


Als von wesentlicher diagnostischer Bedeutung erwiesen sich Hemipenismerkmale auch bei 
den hier besonders gut untersuchten Lacertiden (S. 89). So konnte ich früher aufgrund von 
Stachelepithelpräparaten zeigen, daß eine als Lacerta monticola bestimmte Eidechsenserie 
in Wirklichkeit zu Podarcis muralis gehörte (Böhme 1971); die oft täuschende Ähnlichkeit 
von Vertretern beider Gattungen drückte sich ja u.a. auch darin aus, daß Boulenger (1920) 
sie als ,,varieties’’ einer einzigen Art auffaßte. Auch innerhalb der Gattung Acanthodacty- 
lus gibt es Formen, die einander — durch Besetzung entsprechender Nischen — so täu- 
schend ähnlich sind, daß die zuverlässigste Bestimmungsmethode die nach der Armaturaus- 
formung am Hemipenis ist (z.B. A. opheodurus versus A. boskianus in Arabien: Arnold 
1983). Vergleichbar ist die Situation in der Gattung Mesalina (Arnold 1986). 


Aus den Abbildungen 45 — 64 ist ersichtlich, daß nicht nur die Hemipenes selbst, sondern 
auch die Formen der Hemibacula hohe diagnostische Eignung haben, auch dies in Analogie 
zu den Bacula der Säugetiere. 


Diese wenigen, ebenso auch in anderen Familien auffindbaren Beispiele sollen zeigen, daß 
die Genitalmerkmale der Squamata durchaus eine ähnliche diagnostische Bedeutung haben 
können, um Taxa zu identifizieren, wie in der Wirbellosen- (besonders Arthropoden-)kunde 
auch, wo sie oft unverzichtbar für den Systematiker sind. 


Zoogeographische Aspekte 


Als besonders augenfällig erwiesen sich über die diagnostische Bedeutung hinaus die Hemi- 
penisunterschiede zwischen afrikanischen Chamäleons auf der einen Seite und madagassi- 
schen auf der anderen. Hierzu bestanden zwei konkurrierende Hypothesen: 


1. die von Hillenius (1959, 1963), nach der die typologische Ähnlichkeit zwischen Arten- 
paaren Afrikas und Madagaskars mit wiederholten Verdriftungen in der einen oder anderen 
Richtung erklärt wurde. 


2. die von Klaver (1977, 1981), der aufgrund lungenmorphologischer Untersuchungen ar- 
gumentierte, die Chamäleons Afrikas und Madagaskars hätten Eigenentwicklungen und un- 
abhängige Radiationen durchlaufen, seit die Insel sich gegen Ende der Kreide vom Konti- 
nent trennte. 


Die genitalmorphologischen Ergebnisse von Klaver & Böhme (1986) stützten ganz eindeu- 
tig die zweite Hypothese. Ein Beispiel eines solchen afro-madagassischen Artenpaares soll 
hier als zoogeographischer Modellfall näher ausgeführt und illustriert werden. 


Chamaeleo fischeri aus Ostafrika (von Klaver & Böhme l.c. in das Genus Bradypodion 
überstellt) ist durch einen markanten, knöchernen, paarigen und beschuppten Schnauzen- 
fortsatz der Männchen ausgezeichnet. Er kommt ihm aber nicht allein zu, sondern auch dem 
nah verwandten Bradypodion tavetanum. Auf Madagaskar besitzt Chamaeleo (inzwischen 
Furcifer) bifidus im männlichen Geschlecht einen identischen Kopfschmuck (Abb. 56 a, b). 
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In dieser frappierenden phänetischen Ähnlichkeit, die sich in entsprechender Weise auch 
zwischen C. tenuis (Afrika) und C. nasutus (Madagaskar) oder zwischen C. xenorhinus 
(Afrika) und C. rhinoceratus (Madagaskar) wiederfindet, sah Hillenius (1959, 1963) die 
Hauptstütze für seine Migrations- bzw. Verdriftungshypothese. 


Abb. 56 zeigt neben den Silhouetten eines fischeri-(ZFMK 7465) und eines bifidus- (ZFMK 
20736) Männchens deren Hemipenes. Dabei zeigt sich, daß derjenige von fischeri dem ple- 
siomorphen afrikanischen Typ mit vier wohlentwickelten, gesägten Rotulae entspricht. Der 
von bifidus dagegen weist mit zwei großen Pedunculi, zwei Paaren Auriculae sowie zwei 
‚„‚Papillenbüscheln’’ (= ,,tufts of superimosed papillae’’: Klaver & Böhme l.c.) sämtliche 
hochabgeleiteten Merkmale auf, die als Synapomorphien die Monophylie der von uns vali- 
dierten madagassischen Gattung Furcifer belegen, einem hinsichtlich des Kopfschmucks der 
Männchen phänetisch vielfältigen Artenbündel. Das heißt, daß die verblüffende habituelle 
Ähnlichkeit zwischen Bradypodion fischeri und Furcifer bifidus reine Konvergenz aufgrund 
selektierter Nischenäquivalenz ist. Dieses Artenpaar ist ein eindrucksvolles Konvergenzbei- 
spiel, da beide Arten sich externmorphologisch nur unwesentlich in der Ausbildung der Pa- 
rietalcrista unterscheiden (Werner 1911). 


Ein zweites Beispiel wäre das auf den Seychellen endemische Chamaeleo tigris (seit kurzem 
Calumma tigris: Klaver & Böhme l.c.), das aufgrund eines beschuppten Kehlläppchens von 
Hillenius (1959) in die Nähe afrikanischer Arten mit ähnlichen Kehlläppchen (pumilus- 
Gruppe in Südafrika, C. eisentrauti in Kamerun) gestellt wurde. Dies veranlaßte Cheke 
(1984), C. tigris als — erstaunlicherweise — einziges afrikanisches Element der Seychellen- 
Reptilien zu bezeichnen. Es ist daher merkwürdig, wenn Hillenius (1986) wegen dieser Zi- 
tierung seiner früheren Arbeit durch Cheke (l.c.) diesen nun neuerdings als Zeugen der 
Afrika-Beziehung von C. tigris anführt! In der Tat zeigen die hemipenalen Einzelstrukturen 
des Seychellen-Chamäleons klare Synapomorphien zu madagassischen Arten, die wir heute 
der Gattung Calumma zuordnen (Klaver & Böhme l.c.). Damit ist demonstriert, daß wie- 
derum die außenmorphologischen Merkmale konvergent sind, die genitalmorphologischen 
dagegen den tiergeographischen Modellen der Seychellen-Fauna entsprechen. 


Doch nicht nur die Inselbiographie kann in wichtigen Beispielen von der Hemipenismorpho- 
logie profitieren. Auch in Festlandsarealen ergeben sich Beispiele von heuristischem Wert. 
Wiederum Hillenius (1959) hatte die an Taxa der Artgruppe erarbeitete Eliminationstheorie 
von Reinig (1938) auf höhere Taxa übertragen. Er studierte die Verbreitung nicht von Ar- 
ten, sondern von Merkmalen, die er ohne Rücksicht auf deren Polarität auswählte und be- 
nutzte. Die Zahl der ausgewählten Merkmale nahm nun von einigen Häufungszentren zur 
Peripherie des Gruppenareals hin ab, so daß, — in Anlehnung an Reinigs (l.c.) Theorie — 
die ‚,merkmalsärmste’’ Nordrandgruppe um Chamaeleo chamaeleon als die ursprünglichste 
angesehen wurde (Hillenius l.c.). Der lungen- und genitalmorphologische Vergleich ergab 
eindeutig, daß C. chamaeleon zu den am stärksten abgeleiteten Chamäleons gehört (Klaver 
1981, Klaver & Böhme 1986). Es war also nicht nur die vorherige These widerlegt, sondern 
auch demonstriert, daß sich Modelle der Alpha- und Gamma-Systematik nicht ohne weite- 
res auf den Beta-Bereich übertragen lassen. 
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Abb. 56. Körpersilhouetten und Hemipenes von (a) Bradypodion fischeri (Afrika) und (b) Furcifer bifidus (Madagas- 
kar). — Zeichn. der Hemipenes U. Bott (ZFMK); b’ umgezeichnet n. Ramanantsoa (1978). 
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Die Schwerpunktgruppe Varanidae dieser Arbeit liefert ebenfalls Belege zu dieser Aussage. 
Die peripheren Warane im Norden (V. griseus), im Westen (V. niloticus und V. exanthema- 
ticus) und im Osten des Gruppenareals (V. indicus und V. prasinus) stellen die am meisten 
abgeleiteten Vertreter ihrer Familie dar (vgl. S. 113 f), so daß Dispersionsmodelle hier bes- 
ser als Eliminationshypothesen der Zoogeographie und ihrer Kausalität gerecht werden 
(vgl. Abb. 56). 


Paläontologische Aspekte 


Daß überhaupt Organe der Weichteilanatomie unter paläontologischem Aspekt diskutierbar 
sind, überrascht zunächst. Denn die seit längerem bekannten Kalkstacheln der Schlangenhe- 
mipenes, die immerhin bei rezenten Arten zu einer schnellen Röntgendiagnostik des Ge- 
schlechts brauchbar sind (Baumgartner & Rübel 1984), sind nirgends fossil überliefert. 
Hemipenis-Verknöcherungen bei Echsen sind erst kürzlich als sicher nachgewiesen worden 
(der Gekkonide Aristelliger: Kluge 1982, sowie die Varanidae: diese Arbeit). Es mußte da- 
her Deutungsschwierigkeiten verursachen, als Wild (1973) bei triassischen Giraffenhalssau- 
riern (Tanystropheus longobardicus) bei einem Teil der Individuen paarige akzessorische 
Knochen im Schwanzwurzelbereich fand (Abb. 57). Er deutete sie sehr vorsichtig als even- 
tuelle ,,Peniselemente’’, die dem Baculum der Säugetiere analog sein könnten. 


Rieppel (1976) griff Wilds (l.c.) Befund auf und hielt eine Deutung der isolierten, paarigen 
Elemente als Postcloacalknochen für plausibler. Davon beeinflußt, gab auch Wild (1978) 
dieser Deutung den Vorzug, nachdem er entsprechende Knochen auch bei einem triassi- 
schen Flugsaurier (Eudimorphodon ranzii) entdeckt hatte. Bei seiner erneuten Tanystro- 
pheus-Bearbeitung (Wild 1980) blieb er bei dieser Hypothese. 


Kurz vorher hatte Olsen (1979) bei einer von ihm neu entdeckten und mit Tanystropheus 
verwandten Gattung und Art (Tanytrachelus anhynis) ebenfalls paarige ,,heterotopic bo- 
nes’’ bei ca. der Hälfte seiner Exemplare entdeckt, die Wild’sche Baculum-Hypothese aber 
verworfen, ‚‚since these structures are not found in other reptiles’’. Zwar sah er ein, daß 
das Auftreten der Elemente bei nur der Hälfte seiner Exemplare geschlechtskorreliert sein 
müßte, doch ist seine Deutung weitaus abenteuerlicher: ‚‚It may be they served another 
function, such as support for an egg (embryo?) pouch in the female’’. 


In seiner Arbeit über die Kloakalknochen und -säcke der Gekkota, die auch zur Entdeckung 
von Hemibacula bei Aristelliger führte, bezeichnet Kluge (1982) die Knochenelemente der 
fossilen Prolacertiformes als Postcloacalknochen, als ob dies eine Tatsache wäre. Er über- 
sieht dabei die von Wild (1978) entdeckten entsprechenden Knochen des Flugsauriers Eudi- 
morphodon. Allerdings hält er sie im Vergleich zu den Gekkota (und den Xantusiidae: Riep- 
pel 1976) für nicht-homolog. Bastinck (1986) übernimmt dies alles unreflektiert von Kluge 
(l.c.), schreibt ihm die Beobachtungen von Wild (1973) und Rieppel (1976) zu, erwähnt 
aber mit keinem Wort die von Kluge ebenda publizierte, auch in Bastincks Kontext wichtige 
Hemibacula-Entdeckung bei Aristelliger. 


Neben der Natur der fossilen akzessorischen Knochen (Postcloacalknochen oder ‚,‚Penisele- 
mente’’?) ist auch die Stellung der betroffenen Fossilien selbst strittig. Wild (1973, 1980) 
betrachtet sie als Prolacertiformes, die sich parallel zu den Eolacertilia im Übergang 
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Abb. 57. Habitusskizze und (vermutliche) Hemibacula von Tanystropheus longobardicus. — Umgezeichnet n. Wild 
(1973) von U. Bott. 


Perm/Trias aus den Eosuchia entwickelt hätten. Er deutet die Prolacertiformes als frühen 
Ast der Lacertilia. Olsen (1979) ordnet Tanytrachelus (Trias/Jura) zwar auch den Prolacer- 
tiformes zu, stellt jedoch letztere, in Einklang mit Carroll (1977), direkt zu den Eosuchia. 


Was steuert nun die Hemipenismorphologie rezenter Sauria zu dieser Problematik bei? Zu- 
nächst widerlegt sie Olsens (l.c.) Aussage, daß baculumartige Verknöcherungen bei Repti- 
lien nicht bekannt seien. Neben dem hier isoliert stehenden Gecko Aristelliger (Kluge 1982) ~ 
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sind es vor allem die Varanidae, die durch ihre nachgewiesenen verknöcherten und als He- 
mibacula bezeichneten Stiitzelemente die primare Hypothese von Wild (1973) wieder wahr- 
scheinlicher werden lassen. Allerdings bedeutet dies natiirlich keine Homologie der Ver- 
knöcherung selbst, aber es unterstreicht die Aussage von Wild (1973, 1978, 1980), daß das 
paarige Auftreten der Knochen — seien es Hemibacula oder Postcloacalknochen — in jedem 
Falle den Besitz paariger Begattungsorgane impliziert. Die Form der Knochen und ihre 
längsorientierte Ausrichtung im Skelett entsprechen meiner Ansicht nach mehr den Hemiba- 
cula, wie sie für Aristelliger (Kluge 1982: fig. 1 und 2) oder in den Aufhellungspräparaten 
von Varanus prasinus (diese Arbeit: Abb. 36) dargestellt sind. Da die beiden Spitzen des 
gabelförmigen Elementes von Tanystropheus craniad ausgerichtet sind, könnten sie der 
Verknöcherung eines sich apical aufgabelnden Retractormuskels entsprechen (vgl. Branch 
1982). Die meist quer orientierten und auch relativ kleineren Postcloacalknochen der Gek- 
kota (vgl. McDowell & Bogert 1954: fig. 16) weisen geringere strukturelle Ähnlichkeiten 
auf. 


Das eben zitierte von Wild (1973) geäußerte und später (Wild 1980) wiederholte Argument, 
Tanystropheus sei wegen seiner paarigen Begattungsorgane ein Lacertilier gewesen, weicht 
sich durch die zwischenzeitlich von ihm selbst (Wild 1978) beim Flugsaurier Eudimorpho- 
don entdeckte entsprechende Situation wieder auf. Wenn aber auch die Pterosauria paarige 
Begattungsorgane hatten, müße man für eine der wichtigsten Synapomorphien der Squama- 
ten eine dreimalige Entstehung annehmen, oder aber ihren apomorphen Charakter in Frage 
stellen. Beides hieße, daß die Monophylie der Sauria (Lacertilia) bzw. der Squamata weni- 
ger eindeutig wäre als bisher. 


Phylogenetische Aspekte 


Die meisten phylogenetischen Schlüsse aus meinen Befunde an den Hemipenes der Sauria 
habe ich bereits unter den einzelnen Familien diskutiert. Zu erörtern bleiben dabei vor allem 
diejenigen Fragen, die familien- bzw. gruppenübergreifende Probleme betreffen. Dies sind 
hauptsächlich: 


1. die Frage nach der Aussagefähigkeit hemipenismorphologischer Merkmale im suprafa- 
miliären Bereich, und 


2. die Frage, warum sich bei manchen Gruppen externmorphologische Diversität genital- 
morphologisch nicht widerspiegelt, bei anderen sich externmorphologische Einförmigkeit 
ebenfalls nicht widerspiegelt. 


Zu 1. Ein wichtiges Ergebnis der vorangegangenen Analysen scheint mir die saubere termi- 
nologische Abgrenzung der verschiedenen Ornament-Ausformungen am Hemipenis der 
Echsen zu sein. Die grundlegenden drei Ornamentierungstypen des Schaft- und Truncusbe- 
reiches der Hemipenes waren die Calyces, wabenartige Vertiefungen, die durch erhabene 
Randleisten voneinander getrennt sind. Sie fanden sich bei den Iguanidae, Agamidae und 
Chamaeleonidae (zusammengefaßt als Infraordnung Iguania) sowie bei den Gekkonidae und 
Pygopodidae (Infraordnung Gekkota). Sie sind daher geeignet, die Monophylie beider 
Gruppen als ein einheitliches Taxon Ascalabota zu untermauern, wie Camp (1923) dies be- 
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reits getan hat. Der Besitz von Plicae, also von wulstigen Ringfalten, zeichnet die Familien 
Xantusiidae, Teiidae, Lacertidae, Cordylidae, Scincidae und Dibamidae aus, also jene, die 
allgemein als Scincomorpha zusammengefaßt werden. Ihnen schließen sich in diesem Merk- 
mal auch einige Amphisbaenia an (Böhme, im Druck). Als abgeleitete, saumartig vorge- 
wachsene und mit senkrechten Stiitzstreben versehene Wulstfalten kann man die Paryphas- 
mata deuten, die die Anguidae, Anniellidae, eine der beiden Xenosauridengattungen, die 
Helodermatidae, Varanidae und Lanthanotidae auszeichnen, allgemein als Anguimorpha 
zusammengefaßt. Die von Camp (1923) vorgenommene Zusammenfassung von Scinco- und 
Anguimorpha zu einem eigenen Taxon Autarchoglossa, das er den Ascalabota gegenüber- 
stellt, erscheint daher aus genitalmorphologischer Sicht bis heute gerechtfertigt. 


Die Terminologie erleichtert aber auch, Transformationen der drei genannten Ornamentty- 
pen besser zu erkennen und auch dann richtig zuzuordnen, wenn ihre Endresultate sich ge- 
genseitig ähnlich sehen. So können z.B. die ursprünglich wabenartigen Calyces eine starke 
Querverbreiterung zeigen (vgl. figs. 4, 9, 11, 14 bei Klaver & Böhme 1986), so daß die 
begrenzenden Calyxleisten in ihrer Querverlängerung paryphasma-artig aussehen können. 
Auch die Plicae können sich, speziell bei Microteiiden, zu vorstehenden Säumen transfor- 
mieren, die ein paryphasma-artiges Aussehen haben, verstärkt noch durch die Ausrüstung 
mit senkrechten Spiculae (vgl. S. 77). Umgekehrt können Paryphasmen Reduktionstenden- 
zen zeigen, was sie im Erscheinungsbild einfachen Plicae ähnlich macht, z.B. bei Varanus 
(Odatria)-Arten (Abb. 55 und 64). Eine sekundäre Ähnlichkeit zwischen Paryphasmen und 
Calyces entsteht, wenn sich einerseits die senkrecht gegliederten Abschnitte eines Paryphas- 
mas abschnüren und zipfelartig vorwachsen, wie z.B. bei Shinisaurus crocodilurus (Abb. 
41) und Varanus salvadorii; andererseits können zipflige Vorwachsungen an den Kontakt- 
punkten der Calyxleisten zu einem ähnlichen phänetischen Resultat führen, z.B. bei Cha- 
maeleo africanus (fig. 3 bei Klaver & Böhme 1986). Entsprechend diesen Transformationen 
gehen auch die Termini ,,calyculate’’, ,,plicate’’, ,,lamellate’’, ,,flounced’’ im Schrifttum 
sehr durcheinander. 


Ihre nunmehr klarere Fassung zeigt vor allem zwei wichtige Aspekte. 1. können in ihrer 
Stellung fragliche Gruppen wie die Xantusiidae (S. 74) sicherer klassifiziert werden, 2. 
kann aber auch der vielgestaltige Schlangenhemipenis (vgl. Dowling & Savage 1960) nicht 
ohne weiteres in genitalmorphologische Verbindung mit nur einer der verschiedenen Ech- 
sengruppen (z.B. Platynota: McDowell & Bogert 1954) gebracht werden. Gerade die Ar- 
beiten über die stark von allen anderen Schlangen, sogar allen Squamaten (!), abweichenden 
Hemipenes der Blindschlangen (Leptotyphlopidae, Typhlopidae, Anomalepididae: Robb 
1966 a, b, Myers & Trueb 1967) zeigen, daß unter phylogenetischem Aspekt auch die He- 
mipenismorphologie von Echsen einerseits und Schlangen andererseits neu zu diskutieren 
ist. 


Zu 2. Wie bereits bei den Iguaniden diskutiert wurde, spiegelt die Genitalmorphologie be- 
sonders der Großleguane (,,iguanines’’) die externmorphologische Diversitat dieser Tiere 
nicht wider. Die Erklärung dafür wurde in der unterschiedlichen Selektionsbedingtheit bei- 
der Merkmalsgruppen gesehen. In krassem Unterschied zu der Situation bei den Iguaninen 
zeigen unsere beiden anderen Schwerpunktgruppen Chamäleons und Warane schon inner- 


154 


halb einer Gattung (Chamaeleo bzw. Varanus) genitalmorphologische Divergenzen, die 
weit über das hinausgehen, was die verschiedenen Großleguane zwischen Gattungen zeigen! 
Zur Erklärung dieses Phänomens bieten sich folgende alternative Hypothesen an: 


l. könnte man meinen, die Herausbildung genitalmorphologischer Unterschiede unterläge 
bei den Iguaninen einerseits, den Varaniden und Chamaeloniden andererseits einfach ver- 
schiedenen Parametern, die einen Vergleich beider Gruppen unzulässig machten. So wären 
die Großleguane eine radiierende Gruppe mit Boden-, Baum-, Wasser- und sogar Meeres- 
bewohnern, während Chamäleons sämtlich hochspezialisierte, aber uniforme Lauerjäger, 
Warane dagegen generalisierte carnivore Laufjäger seien. 


2. kann man annehmen, daß die beobachteten Unterschiede im Diversitätsgrad hemipenialer 
Strukturen bei allen Gruppen gleichermaßen ein vergleichbarer Anzeiger (phylo-)geneti- 
scher Distanz seien. 


Gegen die erste Hypothese spricht, daß die mit den Leguanen näher verwandte Familie Cha- 
maeleonidae trotz ihres hochspezialisierten Bauplanes sich externmorphologische Abwei- 
chungen in sexualdimorphen Kommunikationsmerkmalen der Männchen durchaus leistet, 
wie die Leguane auch, aber im Unterschied zu den Waranen. 


Zugunsten der zweiten Hypothese ist anzuführen, daß einmal durch den zitierten (vgl. S. 
46), Aufsehen erregenden Freilandbastard zwischen Galapagos-Landleguan und Meeres- 
echse (Snell et al. 1984) belegt wird, daß der genetische Abstand zwischen den phänetisch 
und ökologisch so verschiedenen Großechsen relativ gering ist. Dies legt nahe, daß auch 
die anderen, hemipenismorphologisch uniformen, nur typologisch verschiedenen Grofle- 
guane als eigene Gattungen (/guana, Cyclura, Ctenosaura) wahrscheinlich zu hoch bewer- 
tet sind. 


Daß dies auch für andere Iguanidengattungen zutreffen könnte, demonstrieren die tropiduri- 
nen Genera Plica, Uracentron und Uranoscodon, die, zwar alle arboricol, dennoch ver- 
schiedene Nischen besetzen, so daß sie typologisch sehr verschieden wirken. Ihre abgeleite- 
ten Hemipenes sind — synapomorph — fast identisch, so daß sie wohl, unter Einschluß von 
Tropidurus u.a., nicht stärker voneinander (phylo-)genetisch divergieren als etwa die mada- 
gassischen Oplurus-Arten (vgl. Abb. 67). 


Umgekehrt erweisen sich die Chamäleons durch ihre Klassifikation in nur zwei Gattungen 
(Chamaeleo und Brookesia: Mertens 1966) als im Gattungsrang zu niedrig bewertet. Die 
genitalmorphologische Analyse unter Einbeziehung weiterer Merkmalsgruppen und zoo- 
geographischer Zeiteichungen (Trennung Madagaskars von Afrika) ermöglichte in diesem 
Falle die Reklassifikation in zwei Unterfamilien mit insgesamt sechs Genera (Klaver & Böh- 
merlic) 


Daß auch die dritte als genitalmorphologischer Schwerpunkt untersuchte Familie Varanidae 
mit nur einer einzigen Gattung zu niedrig bewertet ist, scheint augenfällig. Eine Rekon- 
struktion ihrer Phylogenese unter Einschluß weiterer Merkmalsgruppen und zoogeographi- 
scher Analysen wird sehr wahrscheinlich ergeben, daß einige der jetzt anerkannten Subge- 
nera zu Gattungen aufgewertet werden müssen (s. Abb. 55). 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Nach einem historischen Uberblick zur Thematik wird im Allgemeinen Teil dieser Arbeit 
die Variabilitat von Hemipenismerkmalen untersucht, wobei zwischen individueller, saiso- 
naler, ontogenetischer, ökologischer und geographischer Variation unterschieden wird. Es 
zeigt sich, daß nur saisonale und altersbedingte Abwandlungen der Strukturen innerhalb von 
Arten konstatierbar sind, also bei Zugrundelegen gleich alter bzw. adulter Mannchen der- 
selben sexuellen Kondition (Paarungszeit) eine hohe Konstanz der Merkmalsauspragungen 
vorliegt. 


AnschlieBend werden die funktionellen Aspekte der Genitalstrukturen diskutiert. Hierbei 
wird zwischen Reizfunktion, Halte- bzw. Klammerfunktion, dem Schlüssel-Schloß-Prinzip 
und möglicher Signalfunktion differenziert. Generell kann keiner dieser Funktionen Allge- 
meingültigkeit zugesprochen werden, nur in Einzelfällen sind funktionelle Erfordernisse 
des Festhaltens (beinlose Formen, speziell Giftschlangen) mittels Hemipenes demonstrier- 
bar, in einem Falle auch eine optische Signalfunktion (Genitalpräsentieren). 


Die Allgemeinen Schlußfolgerungen bewerten daher die Hemipenisstrukturen der Sauria 
aufgrund ihrer hohen Konstanz und ihrer geringen erkennbaren funktionellen Bedingtheiten 
als außerordentlich aussagekräftig für systematische und stammesgeschichtliche Fragen. Sie 
erklären die hohe innerartliche Konstanz durch hoch polygene Bedingtheit der Merkmale, 
ihre zwischenartliche Transformation mit dem auf Mayr (1963) zurückgehenden, von Ar- 
nold (1973) modifizierten Pleiotropiemodell. Hierzu werden zwei Beispiele pseudorthevo- 
lutiver Transformationsreihen von Hemipenismerkmalen gegeben, die offenbar durch gene- 
tische Kopplung und Pleiotropie mit ökologischen Spezialisationsreihen korrelieren. 


Der Spezielle Teil befaßt sich zunächst mit terminologischen Fragen und führt für die Ab- 
schnitte des Sauria-Hemipenis die lateinischen bzw. latinisierten Termini Pedicel, Truncus 
und Apex ein. Die drei hauptsächlichen Ornamentierungstypen des Truncus werden als Ca- 
lyces, Plicae und Paryphasmata (letzterer Terminus neu für das englische ,,flounces’’) be- 
zeichnet. Schließlich wird für die bei den Varanidae entdeckten (und homolog auch bei 
Lanthanotus, analog bei dem Gekkoniden Aristelliger und den fossilen Prolacertiformes Ta- 
nystropheus und Tanytrachelus: Branch 1982, Kluge 1982, Wild 1973, Olsen 1979, vorhan- 
denen) internen Stützknochen im Hemipenis — in Analogie zum Baculum der Säugetiere 
— der Terminus Hemibaculum eingeführt. Dann folgt der durch die Abhandlung sämtlicher 
Echsenfamilien eingenommene Hauptteil: 


Außer den gesondert bearbeiteten Hemipenes von 30 Arten der Familie Chamaeleonidae 
(Klaver & Böhme 1986) werden hier die ausgestülpt präparierten Hemipenes von 182 Arten 
(plus 5 Unterarten) aus 13 weiteren Echsenfamilien beschrieben: Iguanidae 40, Agamidae 
39, Gekkonidae 11, Pygopodidae 4, Xantusiidae 1, Teiidae 23, Cordylidae 9 (1), Scincidae 
17, Xenosauridae 3, Anguidae 8, Varanidae 22 (4), Lanthanotidae 1. Zusätzlich werden die 
übrigen Familien (nach dem System von Dowling & Duellman 1978), für die kein eigenes 
Material vorlag, nach Literaturunterlagen besprochen, so daß die Abhandlung auch als 
Übersichtsarbeit dienen kann. 
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Die sich aus den speziellen Familiendiskussionen ergebenden neuen Gesichtspunkte und 
Hypothesen eröffnen eine Vielzahl neuer Ansätze für künftige Arbeiten. Hervorzuheben 
sind von ihnen vor allem folgende: 


1. Iguanidae 


Die Großleguane (,,iguanines’’) /guana, Ctenosaura und Cyclura, aber auch Conolo- 
phus und Amblyrhynchus werden als generisch zu hoch bewertet angesehen. 


Die Madagaskar-Leguane (,,oplurines’’) Oplurus und Chalarodon werden als mono- 
phyletische Einheit bestätigt. 


Innerhalb der Basilisken (,,basiliscines’’) steht Laemanctus Basiliscus näher als Coryto- 
phanes. 


Unter den untersuchten ,,tropidurines’’ erweist sich der Liolaemus-Verwandte Phyma- 
turus als ursprünglichste Form. Eine abgeleitete Eigenlinie verkörpern die 
Ophryoessoides-Arten, eine andere die westandinen Tropidurus-Arten. Die ostandinen 
Tropidurus-Arten zeigen sich dagegen mit den Gattungen Plica, Uracentron und Urano- 
scodon synapomorph verbunden, sind also als Gattung paraphyletisch. 


Polychrus weicht durch seinen grob bestachelten Hemipenis von sämtlichen anderen un- 
tersuchten Iguaniden völlig ab. 


2. Agamidae 


Die Gattungen Uromastyx und Leiolepis sind auch genitalmorphologisch als plesiomor- 
phe Gruppierung zu kennzeichnen. 


Die Aufteilung der Gattung Gonocephalus durch Moody (1981) in eine östlich und eine 
westlich der Wallace-Linie lebende Gruppe bestätigt sich durch Hemipenismerkmale. 
Die zur Westgruppe (Gonocephalus s. str.) gehörenden Arten wie z.B. grandis und ab- 
botti erweisen sich trotz ihrer verschiedenen Nischenanpassungen als phylogenetisch 
eng verwandt. 


Als ebenfalls unnatürliche Gruppierung erweist sich Calotes. Die eine Fraktion (Calotes 
s. str.) mit indischem Verbreitungsschwerpunkt steht Acanthosaura nahe, die andere 
(Bronchocela) mit südostasiatischem Inselverbreitungsschwerpunkt zeigt Beziehungen 
zu den endemischen ceylonesischen Gattungen Lyriocephalus, Ceratophora und Copho- 
tis. 

Sitana, Otocryptis und Draco stellen ein verwandtes Gattungsbündel dar. 


Aus der Stellio-Gruppierung fällt eine Art, A. tuberculata, heraus. Die übrigen Arten 
der Gruppe sind ihr genitalmorphologisch unähnlicher als den afrikanischen Agama (8. 
str.)-Arten. 


Die monotypische Gattung Pseudotrapelus (sensu Moody 1981) und die einzige unter- 
suchte Phrynocephalus-Art nehmen in ihren Hemipenis-Merkmalen jeweils deutliche 
Sonderstellungen ein. 


3. Gekkonidae 


In der afrikanischen Gekkoninae-Radiation zeigen sich zwischen Tarentola und Gecko- 
nia sowie zwischen Pachydactylus und Phelsuma jeweils recht deutliche Divergenz 
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— Pryodactylus schließt sich den afrikanischen Gekkoninae eng an, so daß die Befunde 
eine Trennung Ptyodactylini versus Gekkonini nicht stützen. 


— Uroplatus zeigt einen derartig abweichenden und aberrant ornamentierten Hemipenis, 
daß eine höhere Kategorie als die der Gattung angemessen erscheint. Seine genitalmor- 
phologische Distanz von den Gekkoninae ist der von Chamäleons gegenüber Leguanen 
oder Agamen vergleichbar. 


— Die neotropischen Gekkoninae sind alle durch deutliche Divergenzen voneinander ge- 
trennt, so daß sie wahrscheinlich aus keiner endemischen Radiation hervorgegangen 
sind. 


4. Pygopodidae 

— Die zwei verschiedenen Subfamilien zugeordneten Gattungen Delma und Aprasia zei- 
gen außer gemeinsamer Calyxreduktion auch einen gemeinsamen Asymmetrietrend ih- 
rer Hemipenes, so daß sie sich hier synapomorph verbunden darstellen. 


— Generell erweisen sich die externmorphologisch einförmigen Pygopodidae als genital- 
morphologisch sehr heterogen. 


5. Xantusiidae 
— Hemipenismorphologisch gruppiert sich die untersuchte Xantusiide klar zur Familien- 
gruppe der Scinpomorpha und nicht der Gekkota. 


6. Teiidae 

— Die Entdeckung von mikroskopischem Stachelepithel auf den Hemipenisoberflächen 
macroteiider Gattungen, das fakultative Auftreten von Spiculae bei microteiiden Gattun- 
gen und die Zwischenstellung der Gattung Neusticurus machen das Problem der teiiden 
Unterfamilien (Familien?) und ihr Verhältnis zu den Lacertidae schwieriger als vorher. 


— Cnemidophorus erweist sich als paraphyletisch. Die nördlichen (nearktischen) Vertreter 
stehen Ameiva näher als den untersuchten neotropischen Arten derselben Gattung. 


— Cnemidophorus, Ameiva, Dicrodon, Kentropyx und Teius lassen sich gemeinsam gegen- 
über Callopistes abgrenzen. Die Tribus Teiini und Tupinambini finden also eine genital- 
morphologische Stütze. 


7. Cordylidae 
— Die gerrhosaurinen Genera Gerrhosaurus, Zonosaurus und Tracheloptychus lassen sich 
genitalmorphologisch synapomorph kennzeichnen. 


— Auch für die Gesamtfamilie deuten sich Synapomorphien an, nur müssen erheblich 
mehr Cordylinen untersucht werden. 


8. Scincidae 
— Die relativ wenigen verfügbaren Arten geben Hinweise auf Paraphylie bei den Gattun- 
gen Eumeces und Mabuya, bei ersteren speziell zwischen neu- und altweltlichen Arten. 


— Der hochspezialisierte Lygosomine Cophoscincopus durus ist synapomorph mit Pan- 
aspis verbunden. 


— Die von Greer (1979) für Leiolopisma in Australien postulierte Situation ist bei neukale- 
donischen Vertretern derselben Gattung nicht verwirklicht. 
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— Amphiglossus von Madagaskar und Pamelaescincus von den Seychellen stimmen im 
Bau ihrer Hemipenes überein. 


9. Xenosauridae 

— Die beiden einzigen dieser Familie zugeordneten Gattungen zeigen kraß verschiedene 
Hemipenes. Shinisaurus zeigt noch anguimorphe Affinitäten, Xenosaurus jedoch weder 
zu dieser noch zu einer anderen Familiengruppe. 


10. Anguidae 

— Die Eigenständigkeit der Diploglossinae und der ursprüngliche Charakter der Gerrho- 
notinae können bestätigt werden. Anguis setzt sich genitalmorphologisch nicht als eige- 
ne Gruppe ab. 


— Ophisaurus erweist sich als heterogen. Die amerikanischen Arten (Ophisaurus s. str.), 
synapomorph untereinander verbunden, setzen sich deutlich von den zwei untersuchten 
altweltlichen Arten ab. 


11. Varanidae 

— Die genitalmorphologischen Befunde korrelieren besser mit karyologischen und prote- 
inelektrophoretischen (King & King 1975, Holmes & al. 1975) als mit externmorpholo- 
gischen (Mertens 1942) Befunden. Sie ergänzen die Arbeit von Branch (1982) in mehr- 
facher Hinsicht wesentlich. 


— Nur Varanus komodoensis, V. varius und die gouldii-Gruppe (V. gouldii, rosenbergi, 
spenceri, mertensi und giganteus) können als Varanus s. str. beibehalten werden. 


— V. salvator stellt eine hoch abgeleitete Eigenlinie dar, für die noch kein Name verfügbar 
ist. 

— V. indicus erweist sich als nächster Verwandter von V. prasinus. Beide sind als Eupre- 
piosaurus aus Varanus bzw. Odatria auszugliedern. 


— V. mitchelli gehört zu Odatria und wird formal in diese Gruppe überstellt. 


— V. salvadorii und V. griseus können jeweils als monotypische Gruppen Papusaurus re- 
spektive Psammosaurus bestehen bleiben. 


— V. bengalensis hat sowohl zu V. dumerili und rudicollis als auch zu flavescens Beziehun- 
gen. Die Arten sollten zunächst unter dem ältesten gemeinsamen Namen Empagusia zu- 
sammengefaßt werden. 


— Die beiden afrotropischen Arten V. niloticus und V. exanthematicus sind eng miteinan- 
der verwandt und gemeinsam unter dem Namen Polydaedalus zusammenzufassen. 


— Odatria wird durch die Ausgliederung von V. prasinus besser als monophyletische 
Gruppe definierbar. 


— Für V. nebulosus, albigularis und similis wird eigener Artstatus wahrscheinlich ge- 
macht, für V. rosenbergi zusätzlich abgesichert. 


In den Speziellen Schlußfolgerungen werden familienübergreifende Aspekte erörtert. An 
ausgewählten Beispielen wird gezeigt, was die Genitalmorphologie für die Diagnostizie- 
rung, die Tiergeographie, die Paläontologie, die Phylogenetik der Sauria zu leisten vermag. 
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SUMMARY 


In the first, general section of this paper a historical review of hemipenis morphology is 
given and the individual, seasonal, ontogenetic, ecological and geographic variation of he- 
mipenial characters is discussed. The presence of only seasonal and ontogenetic variation 
of hemipenial characters within species was found and demonstrated, i.e. the amount of de- 
velopment of hemipenial characters of males of the same age and of the same sexual condi- 
tion (reproductive cycle condition) is similar and constant. 


Subsequently the functional aspects of hemipenial characters are discussed and a differentia- 
tion is made between a stimulus function, a clasp function, a lock-key function and a possi- 
ble signal function. None of these functions is generally valid, a clasp function of hemipenes 
can only occasionally be demonstrated (legless forms, especially poisonous snakes) and on- 
ly once an optical signal function is recorded (genital display). 


From the constancy of hemipenial characters and their supposed relative independence of 
function it may be inferred that hemipenial characters in Sauria can be a valuable tool to 
solve systematic and phylogenetic questions. The intraspecific constancy of these characters 
is explained by polygenic control, their interspecific differentiation by a pleiotropic model 
as formulated by Arnold (1973, after Mayr 1963). To illustrate this two examples of 
pseudo-orthoevolutionary transformation series of hemipenial characters are dicussed. The- 
se series correlate with ecological specialisations by means of genetic coupling and pleio- 


tropy. 


The second, special section of this paper is first of all concerned with terminological pro- 
blems. First the Latin or latinized terms pedicel, truncus and apex are introduced to indica- 
te the different parts of the Saurian hemipenis. Then, the three main ornaments of the trun- 
cus are indicated by the terms calyces, plicae and paryphasmata, the latter term is new 
and substitutes the english ,,flounces’’. Lastly, the term hemibaculum — analogous to the 
baculum of mammals — is introduced to indicate the internal supportive bones that were 
discovered in the hemipenes of the Varanidae. This varanid hemibaculum ist homologous 
to that found in Lanthanotus and analogous to the ones found in the gekkonid Aristelliger 
and the fossil prolacertiforms Tanystropheus and Tanytrachelus (Branch 1982, Kluge 1982, 
Wild 1973, Olsen 1979). 


Subsequently the hemipenis morphology of all lizard families is discussed. With the excep- 
tion of 30 species of Chamaeleonidae (that were described elsewhere: see Klaver & Böhme 
1986) the everted hemipenes of 182 (plus five subspecies) of 13 further lizard families are 
described: Iguanidae 40, Agamidae 39, Gekkonidae 11, Pygopodidae 4, Xantusiidae 1, Tei- 
idae 23, Cordylidae 9 (1), Scincidae 17, Xenosauridae 3, Anguidae 8, Varanidae 22 (4), 
Lanthanotidae 1. Additionally the available information on those families (cf. the system 
of Dowling & Duellman 1978) of which no new hemipenis material was available, is also 
discussed thus giving this paper a review character. 


The new insights and hypotheses resulting from the discussions of the various families fur- 
nish a proper framework for future studies to start from. This concerns especially: 
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1. Iguanidae 


The ,,iguanines’’ /guana, Ctenosaura and Cyclura, but also Conolophus and Amblyr- 
hynchus are ranked too high generically. 


The monophyly of the Malagasy iguanids (,,oplurines’’) Oplurus and Chalarodon is 
confirmed. 


Within the ,,basiliscines’’ Laemantus is closer to Basiliscus than to Corythophanes. 


Of the ,,tropidurines’’ examined Phymaturus (related to Liolaemus) is considered the 
most plesiomorph form. The Ophryoessoides species on the one hand and the Tropidu- 
rus species (west of the Andes!) on the other hand constitute separate derived lineages. 
The Tropidurus species east of the Andes and the species of the genera Plica, Uracen- 
tron and Uranoscodon share synapomorphies which render the status of the genera in- 
volved paraphyletic. 


Polychrus is distinct from all other iguanids examined by its coarsely spinulate hemipe- 
nis. 


2. Agamidae 


The genera Uromastyx and Leiolepis are characterized by a plesiomorph genital mor- 
phology. The differentiation within the genus Gonocephalus as suggested by Moody 
(1981) of two groups distributed west and east of the Wallace line is endorsed by hemi- 
penial charcters. Despite their different ecological adaptations the species abbotti and 
grandis (belonging to the western group Gonocephalus s.str.) prove to be phylogeneti- 
cally closely related. 


Calotes proves to be an unnatural group. Some members with an Indian distribution 
(Calotes s.str.) are related with Acanthosaura, others with a distribution mainly on 
south-east Asian islands (Bronchocela) show affinities to the genera Lyriocephalus, Ce- 
ratophora and Cophotis that are endemic on Ceylon. 


Sitana, Otocryptis and Draco constitute a group of closely related genera. 


Within the Stellio group Agama tuberculata has an isolated position. The remaining spe- 
cies of this group show more resemblance to the African Agama (s.str.) species than 
to tuberculata. 


The monotypic genus Pseudotrapelus (sensu Moody 1981) and the only Phrynocephalus 
species examined are each characterized by autapomorphic hemipenial characters. 


3. Gekkonidae 


Within the African gekkonine radiation profound differences are established between 
Tarentola and Geckonia, and between Pachydactylus and Phelsuma. 


Ptyodactylus is clearly linked by its hemipenis characters to the African Gekkoninae, 
consequently the differentiation between Ptyodactylini and Gekkonini is not confirmed. 


The hemipenis ornamentation of Uroplatus is so unique that a higher categorial rank 
of this group seems justified. Its genital morphological differentiation is comparable to 
that of chameleons as compared with iguanids or agamids. 
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— The hemipenis morphology of the neotropical Gekkoninae indicates that they probably 


did not arise from a single endemic radiation. 


4. Pygopodidae 
— The genera Delma and Aprasia are characterized by two synapomorphies, viz. calyx 


reduction and an asymmetric trend, which refutes their classification in two separate 
subfamilies. 


— Though rather similar in outer appearance the Pygopodidae show a very heterogenous 


hemipenis morphology. 


5. Xantusiidae 
— The hemipenial morphology clearly links this family to the Scincomorpha and not to 


the Gekkota. 


6. Teiidae 
— The discovery of microscopic spiny epithelium on the hemipenis of macroteiid genera, 


the occasional presence of spiculae in microteiids and the intermediate position of the 
genus Neusticurus complicate the problem of the teiid subfamilies (families) and their 
relation to the Lacertidae. 


Cnemidophorus proves to be paraphyletic. The nearctic representatives are more closely 
related to Ameiva than to their neotropical congeners. 


Cnemidophorus, Ameiva, Dicrodon, Kentropyx and Teius can jointly be differentiated 
from Callopistes. Consequently the recognition of the tribes Teiini and Tupinambini is 
supported by hemipenial characters. 


7. Cordylidae 


The gerrhosaurine genera Gerrhosaurus, Zonosaurus and Tracheloptychus can be cha- 
racterized by synapomorpic hemipenial characters. 


Although more cordylines need to be examined, the whole family seems to be characte- 
rizable synapomorphically, too. 


8. Scincidae 


The relatively few species available appear to indicate paraphyly of the genera Eumeces 
and Mabuya; in case of the former especially between American and Eurasian species. 


The highly spesialized lygosomine Cophoscincopus shares synapomorphies with Pan- 
aspis. 

The hypothesis concerning the Australian Leiolopisma (Greer 1979) does not hold for 
representatives of the same genus in New Caldonia. 


The hemipenis of Amphiglossus of Madagascar resembles that of Pamelaescincus of the 
Seychelles. 


9. Xenosauridae 


The hemipenis morphology of the two genera of this family differs strongly from one 
another. Shinisaurus has anguinomorph affinities, Xenosaurus cannot be related to this 
or any other family group. 
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10. Anguidae 
— The separate status of the Diploglossinae and the plesiomorph character of the Gerrho- 
notinae is confirmed. Anguis cannot be differentiated on this basis as a separate group. 


— Ophisaurus is heterogenous. The American species (Ophisaurus s.str.), clearly defined 
synapomorphically, can clearly be distinguished from the two Afro-Eurasian species 
examined. 


11. Varanidae 

— The hemipenial characters correlate better with caryological and protein- 
electrophoretical characters (King & King 1975, Holmes et al. 1975) than with external 
morphological ones (Mertens 1942). The paper of Branch (1982) is amended in many 
respects. 


— Only Varanus komodoensis, V. varius and the gouldii group (V. gouldii, rosenbergi, 
spenceri, mertensi and giganteus) can provisionally be retained in Varanus s. str. 


— V. salvator is a highly apomorph isolated form, for which no name is available. 


— V. indicus is closely related to V. prasinus. They are to be transferred from Varanus 
and Odatria respectively to Euprepiosaurus. 


— V. mitchelli is a member of Odatria and is formally classified in this group. 
— V. salvadorii and V. griseus can both be retained as monotypic lineages. 


— V. bengalensis is related to V. dumerili and rudicollis as well as to V. flavescens. These 
species should be classified under the oldest available name Empagusia. 


— The afrotropical species V. niloticus and V. exanthematicus are closely related and can 
be classified together under the name Polydaedalus. 


— Odatria can better be defined synapomorphically when V. prasinus is taken out of this 
group. 
— V. nebulosus, albigularis and similis are probably valid species, the validity of V. rosen- 


bergi is demonstrated. 


In the conclusions of the special section of this paper aspects pertaining to all family groups 
are discussed. With the help of some selected examples the important role of genital mor- 
phology for diagnostic problems, for the zoogeography, paleontology and the phylogeny of 
the Sauria is demonstrated. 
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EPIGRAPH 


Sibilaque effundens cunctas terrentia pestes, 
Ante venena nocens, late sibi submovet omne 


Vulgus, et in vuca regnat Basiliscus arena. 


But fiercely hissing through the poison’d air 
The Basilisk exerts his deathfull glare: 
At distance bids each vulgar pest remain, 
And reigns sole monarch of his sultry plain. 


Lucan (A.D. 39—65) 
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ABSTRACT 


As presently understood, the ‘‘Iguanidae’’ is composed of eight suprageneric, mono- 
phyletic clades, the interrelationships of which are unresolved. The phylogenetic rela- 
tionships within one of these clades, the basiliscines, is investigated herein. Basiliscine 
““iguanids’’ comprise nine semiarboreal to arboreal species placed in three genera - Ba- 
siliscus, Corytophanes, and Laemanctus - which range from northwestern México, 
through Central America to Venezuela. The monophyly of the group is well substanti- 
ated within the context of ‘‘Iguanidae’’. Data for phylogenetic analysis are from osteo- 
logical characters and soft anatomical features. Behavioral and ecological observations 
are included for all terminal taxa. The analysis was performed using a ‘‘functional out- 
group consensus approach’’ in which the other seven ‘‘iguanid’’ clades were treated as 
unresolved functional outgroups. The results of the analysis indicate that each of the 
three genera is monophyletic, and that Corytophanes and Laemanctus are more closely 
related to one another than either is to Basiliscus. Within Basiliscus, the relationships 
are not completely resolved. Basiliscus plumifrons and B. basiliscus are one another’s 
closest relatives and form a tritomy with B galeritus and B. vittatus. Within Coryto- 
phanes, C. percarinatus and C. cristatus are each others closest relatives. 


INTRODUCTION 


Introduction to the ‘‘Iguanidae’’ 


”Iguanidae’’ is the largest and most widespread family of non-ophidian squamates in 
the New World. Within extant squamates it is an early diverging taxon (Estes et al. 
1988), comprising approximately 60 genera containing more than 600 species. Gauthier 
(1984), indicated that ‘‘iguanids’’ is a metataxon, i.e. a group for which there is no char- 
acter evidence supporting either monophyly, paraphyly or polyphyly and used an as- 
terisk following the taxon name. In this study the traditional quotation marks are used 
to indicate that this taxon is not a clear-cut monophyletic unit. 


“‘Iguanids’’ have a very extensive and curious geographic distribution. In the New 
World, ‘‘iguanids’’ range from southern Canada through North and Central America 
to Tierra del Fuego at the tip of South America. They also occur throughout the West 
Indies and Galapagos. They are found on Madagascar, the Comoro Islands, and on the 
islands of the Fiji-Tonga group in the South Pacific. This distribution poses some inter- 
esting zoogeographical questions (Renous 1979; Moody 1980; Blanc et al. 1983; Estes 
1983a, 1983b; Grehan & Ainsworth 1985). 

Members of this family are adapted to a broad spectrum of habitats. They can be found 
in temperate, tropical and subtropical areas and occur from extreme deserts to tropical 
rainforests, from sea level to above the tree line. 

The fossil record of ‘‘iguanids’’ is scant at best (Estes 1983a) and most fossils referable 
to the ‘‘iguanids’’ are North American, and do not predate the Eocene (Estes & Price 


1973; Estes 1983a, 1983b) except for an undescribed North American Paleocene ‘‘igua- 
nid’’ (Estes, pers. comm.). 


The basiliscines form a small group of semiarboreal and arboreal squamates, primarily 
centered in Middle America, but ranging from northwestern México to Ecuador and 
Venezuela. There are three genera that comprise this taxon: Basiliscus (4 species), Cory- 
tophanes (3 species) and Laemanctus (2 species). 


One interesting question raised by the distribution of basiliscines pertains to the zoo- 
geography of Central America and the origin and possible differentiation of the West 
Indian herpetofauna (Rosen 1975, 1978; Pregill 1981; Savage 1982; Buskirk 1985). 


Basiliscines are moderately large lizards (150 to 240 mm snout-vent length, Ahl 1930), 
with a compressed body and a long, slender tail. The head of all adult basiliscines has 
a distinctive, vertical, blade-like process of the parietal bone that extends back over the 
neck. The development of the parietal blade is a unique derived character within the 
family that has been used repeatedly to diagnose basiliscines. 


Laemanctus and Corytophanes remain moderately rare in collections, and little is 
known about their natural history. Both genera are inconspicuous and are essentially 
sit-and-wait predators, which also reflects their arboreal habits. Basiliscus is a more ac- 
tive predator, more conspicuous, has a more extensive range, and is therefore better re- 
presented in collections. There is a moderate amount of literature on the ecology and 
behavior of Basiliscus, particularly with respect to its terrestrial and aquatic bipedal lo- 
comotion (see section on diagnosis of taxa). 


At the species level, the alpha taxonomy of basiliscines is reasonably well-known, al- 
though some authors still doubt the validity of certain species and subspecies (Peters 
1967). Nevertheless, there has been no attempt to assess the phylogenetic relationship 
of basiliscines at the species level. 


Historical Review of the Basiliscines 


Attempts to sort out ‘‘iguanids’’ into subfamilies and suprageneric groupings have met 
with limited success (e.g. Wagler 1830; Dumeril & Bibron 1837; Fitzinger 1843; Gray 
1845; Boulenger 1885; Cope 1896, 1900; Smith 1946; Savage 1958; Etheridge 1959, 
1964, Ethridge & de Queiroz 1988). 


Boulenger (1885) listed the three basiliscine genera together apparently recognizing 
their affinity, but without proposing a formal taxonomic rank. Cope (1900) proposed 
a subfamily, the Basiliscinae, based upon the absence of both a left hepatopulmonary 
mesentery and inscriptional rib chevrons, and the presence of a perforated clavicle 
(looped clavicle of Cope). The lack of inscriptional ribs is hypothesized to be a primi- 
tive state and therefore cannot be used in defining monophyletic taxa. In addition, only 
Basiliscus and Laemanctus were included. Etheridge (1959) used the term ‘‘basiliscine 
group’’ and included Basiliscus, Corytophanes and Laemanctus as part of his Group 
II. 


In a 1964 publication Etheridge used the term ‘‘basiliscines’’ without a definition or 
indication of which genera were included, but later (1967) listed all three genera under 


this term. Zug (1971), in an otherwise largely inconclusive study of arterial patterns in 
““iguanids”’, also concluded that Basiliscus, Corytophanes and Laemanctus form a phy- 
logenetic unit. 


In the most recent treatment, Etheridge & de Queiroz (1988) provided a detailed analy- 
sis of ‘‘iguanids’’, using 49 characters, primarily integumentary and osteological, repre- 
senting 57 transformation series. They specified eight major groups of ‘‘iguanids’’ and 
listed thirteen synapomorphies for the basiliscines (Table 1). 


In his review of the genus Basiliscus, Maturana (1962) recognized two units, based ex- 
clusively on external characteristics, such as scalation patterns and male secondary sex 
structures. A ‘‘northern unit’’ contained B. vittatus and the ‘‘southern unit’’ included 
the remaining three species of Basiliscus. The two groups were based on overall phen- 
etic similarity and may therefore not represent natural groups. 


McCoy (1968a) reviewed the genus Laemanctus and recognized two species: L. longipes 
with three subspecies and L. serratus with two subspecies. These two species differ in 
dorsal crest shape, casque shape, and arrangement of dorsal head scales. A third sub- 
species of L. serratus has recently been described by Pérez-Higareda and Vogt (1985). 


The genus Corytophanes has not yet been revised, only descriptions of the three species 
have been offered (Gravenhorst 1833; Taylor 1956). 


Goals and Problems of this Study 


The goal of this study is to hypothesize a phylogeny of the currently recognized species 
and genera of basiliscines. This phylogeny is based primarily on osteological characters 
and characters from soft anatomy. Characters obtained from the literature such as 
modes of reproduction, karyotypes, genetic information, ecological data and physiolo- 
gical attributes are listed, but could not be used as systematic characters because an un- 
equivocal interpretation of the polarity of characters states was not possible. 


Three goals are stressed in this study. First, Etheridge & de Queiroz’s (1988) characters 
are reexamined, using a larger sample size in order to corroborate or reject their charac- 
ter decisions and proposed phylogenetic relationships among the three genera of basi- 
liscines. Second, basiliscine anatomy is described in more detail. Third, a diagnosis and 
description of the terminal taxa (=basiliscine species) is sought, to include monophyl- 
etic status, synapomorphies, geographical and ecological information. 


Factors Important to the Development of this Study 


An important factor in the present investigation is the availability of a superb series of 
systematic studies on diapsid reptiles analyzing successive internested taxa. Gauthier’s 
(1984) cladistic analysis of higher categories of diapsid reptiles, together with the rela- 
ted study on lepidosauromorph reptiles (Gauthier et al. 1988) laid the foundation for 
Estes et al.’s (1988) analysis of the Squamata at the familial level. Etheridge & de Quei- 
roz (1988), furthermore, analyzed the phylogenetic relationships within ‘‘iguanids’’. 
This present study then forms part of a continuum, analyzing the relationships of a 
monophyletic suprageneric taxon within the ‘‘iguanids’’. 
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BASILISCINE MONOPHYLY 


Etheridge & de Queiroz (1988) listed thirteen synapomorphies supporting the mono- 
phyly of the basiliscines (Table 1). The posteriorly extended skull crest formed by the 
parietal bone, however, is the only unique, derived feature uniting the basiliscine clade 
within ‘‘iguanids’’. 


Table 2: Character data matrix for eight superageneric clades of iguanids 


Character and description Anol MorunOplur Trop Iguan Basil Crot Scel 
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> 
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2 Position of parietal foramen 
3 Adult parietal roof shape 
5 Lacrimal foramen 
6 Postfrontal bone 
7 Surface of dermal roofing bones 
8 Bony Labyrinth 
9 Supratemporal position 
10 Coronoid lateral process 
11 Fusion of Meckel’s groove 
12 Closure of Meckel’s groove 
14 Splenial size 
16 Posterior extent of dentary 
17 Palatine teeth 
18 Pterygoid teeth 
19 Crowns of post. marginal teeth 
21 Clavicle 
22 Clavicular fenestra 
23 Clavicular lateral margin 
25 Scapular fenestra 
26 Posterior coracoid fenestra 
27 Sternal fontanelle 
28 Cervical ribs 
30 Total # of presacral vertebrae 
32 Post-xiphist. inscript. rib pattern 
33 Caudal vertebral types 
35 Nuchal endolymphatic sacs 
36 Scale organs 
37 Subdigital scale surface microstr. 
41 Femoral pores 
44 Midorsal scale row 
45 Interparietal scale 
46 Superciliary scales 
47 Suboccular scales 
48 Ulnar nerve pathway 
49 Dorsal shank muscle innervation 
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Fig. 1: Phylogenetic tree of the eight recognized suprageneric “iguanid” taxa. Characters are deri- 
ved from Etheridge & de Queiroz (1988) and are listed in Table 2. 
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A data set including 36 of the 49 original characters, listed as apomorphies at the supra- 
generic level of Etheridge & de Queiroz’s (1988) were reanalyzed (Table 2)'. The gener- 
ated tree has a length of 84 and a consistency index of 0.655 (Fig. 1). 


This tree indicates that there are 6 evolutionary events (5 non-homoplastic autapomor- 
phies and 1 convergence) at the basiliscine node supporting the monophyly of this 
clade?. In addition to the expanded parietal blade, the following characters are antapo- 
morphies for the basiliscines at the subfamilial/suprageneric level: the parietal foramen 
is located entirely within the frontal (with reversal to the primitive condition at the 
frontoparietal suture in Laemanctus); clavicular fenestration (secondarily lost in Cory- 
tophanes); lateral margins of clavicles are distinctly angular; caudal vertebrae are of the 
Basiliscus-type (Etheridge 1967); and femoral pores are lost (also lost in tropidurines 
and oplurines). Additional autapomorphies are: vertebrae have acquired zygosphene- 
zygantrum articulations (Etheridge 1964) and the postorbital bone is expanded dorso- 
medially over the dorsolateral portion of the supratemporal fossa (Etheridge & de Quei- 
roz 1988) (Fig. 14, see section on the diagnosis of taxa). . 


The arrows in Fig. 2 indicate the instabilities* within the collapsed tree. The instabilities 
can be ascribed to homoplasies both between suprageneric clades and between terminal 
taxa (genera) and the suprageneric clades. 


Crotaphytines share a common ancestry with sceloporines based on the presence of a 
small irregular process of the coronoid bone overlapping the posterolateral surface of 
the dentary and by the absence of a mid-dorsal scale row. This relationship is consistent 
with Gauthier’s (1984) hypothesis. However, Gauthier’s (1984) ‘‘anoloid’’ (= anoloids 
sensu Etheridge & de Queiroz (1988), morunasaurs and oplurines) clade is not suppor- 
ted by the collapsed cladogram at the suprageneric level. That oplurines are the sister 
taxon of tropidurines however, is based only on the absence of femoral pores, which 
are also absent in basiliscines and most anoloids. Morunasaurs on the other hand share 
a common ancestry with iguanines, based on the presence of a large blade-like process 
of the coronoid bone that descends over the posterolateral surface of the dentary, and 
expansion of the crowns of the posterior marginal teeth to become multicuspate. 


The polarity of the coronoid character may be reversed (Etheridge & de Queiroz 1988). 
If the lack of a lateral process is derived, then there is some evidence for a tropidurine- 
oplurine clade, with convergence in anoloids. Furthermore, the morunasaur-iguanine 
clade would only be supported by multicuspate dentition. 


The collapsed tree (Figs. 1—3) still demonstrates Etheridge & de Queiroz’s (1988) basic 
conclusions: 1) there is good evidence for the monophyly of the eight suprageneric 
clades of ‘‘iguanids’’, and 2) the relationships among these eight taxa are to be regarded 
as unresolved. 


1) Characters used in this more restricted data set are characters at the suprageneric level. The 
character polarity at the basal node of each of the seven suprageneric clades does not necessarily 
reflect the condition for the less inclusive clades (iguanid genera). 

2) The terms “synapomorphy” and “autapomorphy” follow the definitions of Ax (1984) (Fig. 6). 
3) Instabilities are measured by the amount of homoplasies (= convergences and reversals) at a 
particular node. 
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Fig. 2: Phylogenetic tree of the eight recognized suprageneric iguanid taxa. Characters are derived 
from Etheridge & de Queiroz (1988). Dark arrows indicate unstable nodes (i.e., nodes founded pre- 


dominantly or exclusively on homoplasies). 
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AGAMIDAE* CHAMAELEONTIDAE Morunasaurs 
Anoloids 


Tropidurines 


Crotaphytines 


Basiliscines 


/ SINVASL.. 


Oplurines 


Iguanines 


IGUANIA 


VA Sceloporines 


Fig. 3: A) Phylogenetic relationships within the Iguania. “Iguanidae” is a metataxon containing 
8 suprageneric taxa of unresolved relationships. This cladogram is derived from Figs. 2 after col- 
lapsing of the unstable nodes. 


The three basiliscine genera are also defined as distinct monophyletic taxa. Basiliscus 
is diagnosed by the dorsal expansion of the parietal crest above the plane formed by 
the edges of the parietal table, the acute angles formed by the articular surfaces of the 
caudal zygapophyses (Etheridge & de Queiroz 1988) and by the presence of free dermal 
margins on the pedal digits (Cope 1900). Laemanctus is diagnosed by the reduction of 
the number of keels on the subdigital scales to one (Boulenger 1885; Smith & Laufe 
1945). Corytophanes, on the other hand, is highly modified and shows the best eviden- 
ce for monophyly. The postemporal fossa is closed, the orbits are enlarged and the pre- 
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Fig. 3: B) Consensus cladogram showing the 7 functional outgroups and the ingroup/outgroup 
node (secondary level of analysis). The polarity at the ingroup/outgroup node is based on a 7 
outgroup taxon consensus (see text for further discussion). 


orbital portion of the skull is short. In addition, the roof of the nasal capsule is uncov- 
ered between the posteromedial portion of the nasals and the anteromedial portion of 
the frontal (Etheridge & de Queiroz 1988). 

Corytophanes also shows a general trend towards arboreality in its skeletal structures, 
such as the lateral compression of its body and the elongation of the scapula. Some 
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of the remaining autapomorphies indicative of monophyly are the development of a su- 
praorbital process by the prefrontal and postorbital bones that underlie the superciliary 
ridges (also present in Phrynosoma and some Polychrus), the enlargement of the lateral 
shelves of the parietal crest to extend over the supratemporal fenestra (Etheridge 1959), 
and the further reduction and absence of the septomaxillae (Etheridge & de Queiroz 
1988). 


Etheridge & de Queiroz (1988) have thus presented good evidence for monophyletic sta- 
tus of the basiliscines within ‘‘iguanids’’, and for Basiliscus, Corytophanes and Lae- 
manctus. 


METHODS AND MATERIALS 


Specimens 


Specimens used in this study were either preserved in alcohol, cleared and stained, skel- 
etons or radiographs. Most of the skeletal material used was prepared from preserved 
specimens in order to obtain a satisfactorily large series for observing possible skeletal 
variation and ontogenetic changes. Preparation of this material was done in two ways. 
The first technique involves removing the fleshy components of the specimens by hand- 
picking and successively treating them with solutions of weak acid, ethylalcohol and 
water for short periods of time. This method, however, is somewhat laborious and may 
etch the bones, obliterating some suture lines. The second method involves the initial 
removal of the integument, viscera and major muscle mass. The specimen is then put 
into a waterbath for several days, changing the water on a regular basis until most of 
the preservatives are leached out. The specimen is then dried and cleaned by dermestid 
beetles. 


Observations were made by direct examination or with the aid of a dissecting scope. 
Drawings and sketches were made with the aid of a camera lucida, or from photo- 
graphs. Photographs were taken through an Olympus 35 mm SRL camera or a Polar- 
oid, mounted on a Wild binocular dissecting microscope. Scanning electron micro- 
graphs were taken in the SEM lab at San Diego State University. Preparation of the 
specimens for the scanning electron microscope follows the techniques outlined in 
Peterson & Williams (1981). The specimens examined in this study are listed in Appen- 
dix A. 


Outgroup Analysis 

Hennig (1966) provided a method for reconstructing phylogenic histories. Although his 
Phylogenetic Systematics has been expanded and supplemented by four recent books 
(Eldredge & Cracraft 1980; Nelson & Platnick 1981; Wiley 1981; Ax 1984) and a multi- 
tude of papers, his basic method of analysis remains unchanged. As Hennig (1966) 
points out: only synapomorphies (= shared derived characters) contain information 
about the history of speciation (one line splitting in two). These synapomorphies are 
indicators of monophyletic taxa. 
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In order to discover synapomorphies, the polarity of a character transformation series 
must be known. Polarity is equivalent to which direction evolution of a particular char- 
acter is thought to have proceeded. The primitive (plesiomorphic) condition is defined 
as the condition present in the ancestral species, and the derived (apomorphic) condi- 
tion is the state present in the descendant group or taxon. 


Many methods for assessing the polarity of characters have been proposed. The most 
commonly used ones include ingroup analysis, outgroup analysis, the ontogenetic 
method, and the paleontological method. These methods have been reviewed by Crisci 
& Steussy (1980), de Jong (1980), Stevens (1980), Arnold (1981), Nelson & Platnick 
(1981), Watrous & Wheeler (1981), Wiley (1981), Maddison et al. (1984) and others (see 
also literature cited therein). The ontogenetic and outgroup analysis methods have pro- 
ven to be the most widely accepted today and are the only logically sufficient methods. 


Outgroup analysis ensures that ingroup relationships are not only parsimonious inter- 
nally, but that they are also consistent when considered in the context of related groups 
(Engelmann & Wiley 1977; Farris 1982). 


When outgroup relationships are known, the ‘‘global parsimony method’’ as described 
by Maddison et al. (1984), seeks a simultaneous resolution of both the outgroups and 
ingroup with the data at hand. In addition, Arnold (1981) gives a theoretical foundation 
for estimating phylogenies at low taxonomic levels. However, there is still no method 
for the condition in which relationships within ingroups are to be resolved when rela- 
tionships among outgroups are not fully resolved. 


De Queiroz (1987) dealt with this problem in his analysis of the iguanines by limiting 
the outgroups to four taxa among the seven remaining unresolved suprageneric taxa of 
‘‘iguanids’’. He hypothesized all possible outgroup relationships among the four out- 
group taxa, rerooting those cladograms at the outgroup node (de Queiroz 1987, figs. 
61-64). Polarity of character states were determined by the distribution of character 
states among the rerooted topologies of the outgroups. The choice of four among seven 
unresolved outgroups was arbitrary, because there is no evidence that the four out- 
groups chosen are more closely related to iguanines than either of the three remaining 
suprageneric clades are. 


This study faces the exact same problem. At present no clear-cut sister-taxon of the ba- 
siliscines, or relationships among the suprageneric clades of ‘‘iguanids’’, can be infer- 
red (Etheridge & de Queiroz 1988) (Figs. 1—3). 


Basiliscines, iguanines, morunasaurs, oplurines, crotaphytines, some tropidurines and 
anoloids form the bulk of Etheridge’s Group II lizards (Etheridge 1959:103). Etheridge 
(‘‘old tree’’ in: Paull et al. 1976) proposed the iguanines as closest relatives to the baslis- 
cines. Etheridge & de Queiroz (1988) however, showed that basiliscines also share a great 
number of their derived features not only with iguanines (9), but also with tropidurines 
(11), anoloids (10), sceloporines (8), crotaphytines (7), oplurines (7) and morunasaurs 
(5) (Table 1). In light of this and other facts, they proposed that the iguanine-basiliscine 
relationship is a hypothesis in need of further testing. 


The morunasaurs share the greatest number of their derived features with basiliscines, 
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one more than they do with either sceloporines, oplurines or anoloids (Etheridge & de 
Queiroz 1988). Morunasaurs are also considered by some as being an ancestral ‘‘igua- 
nid’’ grouping (Etheridge ‘‘old tree’’, in: Paull et al. 1976). 


Because there is no well-defined phylogeny for the eight suprageneric ‘‘iguanid‘‘ taxa, 
all seven non-basiliscine suprageneric taxa will be used as outgroups to determine pol- 
arities of character transformation series. It should be noted that because ‘‘iguanids”’ 
are a metataxon, Acrodonta (‘‘Agamidae’’ + Chamaeleontidae) should also be inclu- 
ded as the eighth functional outgroup. However, it is hypothesized that the addition of 
an eighth outgroup would not affect the polarity decision at the ingroup/outgroup 
node. I will therefore restrict the functional outgroups to include the seven proposed 
suprageneric clades of ‘‘iguanids’’. 

Etheridge & de Queiroz (1988) listed synapomorphies of each of the eight major supra- 
generic groups of ‘‘iguanids’’ (Table 2). These apomorphies are presumed autapomor- 
phies for the clade they represent, i.e., they are indicators of the character distributions 
at the basal nodes of those clades. Using this ‘‘collapsed’’ character data set (Table 2) 
a new phylogeny can be obtained (Fig. 1). An important criterion must be kept in mind 
when collapsing the initial terminal taxa (genera) at the basal node to the level of the 
eight suprageneric clades. Homoplasies are lost, as are synapomorphies between taxa 
below the suprageneric level (‘‘iguanid’’ genera). 


The new cladogram of ‘‘iguanid’’ suprageneric taxa (Figs. 1—3) accentuates Etheridge 
& de Queiroz’s (1988) findings. First, there is good evidence for the monophyly of the 
eight suprageneric clades and second, evidence for relationships between these clades 
is rather weak. Fig. 2 indicates the nodes for which there is the least amount of support. 
The five nodes identified are based almost entirely on homoplasies (convergences or re- 
versals). A more realistic approach is to remove the homoplaseous nodes and collapse 
this cladogram at the weak nodes (Figs. 3a & 3b). 


Information content is lost in the two successive collapsing events, but the stability of 
the hypothesized phylogeny has increased. We now have seven functional outgroups to 
determine the polarity of character states at the ingroup/outgroup node. 


Although relationships between the eight suprageneric taxa of ‘‘iguanids’’ have not 
been established, the relationships within the suprageneric taxa are better known (Ethe- 
ridge & de Queiroz 1988) (Fig. 4). The phylogenies of these outgroups are used as the 
basis for determining the character state at the respective basal outgroup nodes. 


Because the tropidurines and anoloids are quite large clades and contain many rare taxa 
for which material is not available, not all genera for these two groups are represented 
in this study. However, an acceptable compromise has been reached. Care was taken to 
represent each major clade within the tropidurines and anoloids by its earliest diverging 
member, and whenever possible, with taxa for which sufficient skeletal material was 
available to show ontogenetic changes. Those taxa closest to the outgroup node (earliest 
diverging taxa) will have the greatest effect (1/2 of the polarity decision) on the charac- 
ter state found at that outgroup node, whereas derived taxa that are phylogenetically 
further removed from the basal nodes will have the least amount of influence on the 
decision at the outgroup node (Maddison et al. 1984, rule 3). All genera of the remain- 
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Fig. 4: Internal relationships within the 7 outgroup taxa (Etheridge & de Queiroz 1988). All genera 
are represented for 5 of the 7 suprageneric clades. For anolines and tropidurines the earliest diver- 
ging taxa for respective clades are represented. This topology is used throughout the study to deter- 
mine the polarity at the basal outgroup nodes (primary level of analysis). 
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Fig. 5: Internal relationships of the 7 functional outgroups. Arrows indicate nodes at which con- 
sensus decisions are made (see text for discussion). Character states of dichotomous nodes are de- 
termined following Maddison et al. (1984) (see text and Fig. 7). 
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ing suprageneric clades (sceloporines, crotaphytines, oplurines, morunasaurs and igua- 
nines) are represented (Fig. 4). 


Within the tropidurines, Phymaturus (earliest diverging taxon) and Liolaemus repre- 
sent the Liolaemus-group. The northern tropidurines are represented by Leiocephalus 
(earliest diverging taxon), Stenocercus, and the Tropidurus-group [Uranoscodon, Plica, 
Eastern and Western Tropidurus] (Etheridge & de Queiroz 1988) (Fig. 4). 


Within the anoloids, Polychrus represents the earliest diverging taxon. The spinulate 
anoloids can be divided into three clades, the leiosaurs, the para-anoles and the anoles, 
that form a tritomy. The leiosaurs are represented by Enyalius (earliest diverging taxon), 
Diplolaemus, Leiosaurus and the paraphyletic Pristidactylus. The para-anoles are re- 
presented by Urostrophus and the anoles by Chamaeleolis and Anolis (Etheridge & de 
Queiroz 1988) (Fig. 4). 

There are two levels of analysis in this study. The primary level of analysis determines 
the polarity at the basal outgroup nodes of the seven functional outgroups. The second- 
ary level of analysis determines the polarity at the ingroup/outgroup node. 


The polarity states at dichotomous nodes within the functional outgroups (primary le- 
vel of analysis) are determined by the algorithm described by Maddison et al. (1984) 
(Fig. 7). However, Maddison et al.’s (1984) technique cannot be used at unresolved 
nodes. The ‘‘consensus algorithm’’ described below will be used at the four unresolved 
nodes within the ingroup to estimate character states at those nodes (Fig. 5). Polarities 
at the ingroup/outgroup node (secondary level of analysis) will also be determined 
using the consensus algorithm (Fig. 3). 


Polarity decision of a binary character within the ingroup using a single outgroup in- 
volves the polarization of that character state within the ingroup that is also present 
in the outgroup as plesiomorphic. The alternate character state is polarized as apomor- 
phic. 

Considering two outgroups, the relationship of which are resolved or unresolved with 
respect to the ingroup, yields four possible patterns of character state distributions 
(A/A; A/B; A,B/A; A,B/A,B). The two resolved topologies can be rerooted at the in- 
group/outgroup node giving identical topologies with respect to a single character di- 
stribution, i.e., the parsimonious assumption is made that the character does not alter 
character states between nodes. This ‘‘rerooted topology’’ is identical to the unresolved 
topology. The significant aspect for determining polarities at the ingroup node is the 
distribution pattern of character states among the outgroups and not the relationships 
among the outgroups. An equivocal polarity state (A,B) at a terminal node does not 
change the polarity decision and can therefore be removed from the analysis. Only two 
possible character state distribution patterns remain (Fig. 8). The first, (2:0 pattern) 
[A/A or B/B] results in an unequivocal polarity decision. The (1:1) [A/B] pattern results 
in an equivocal polarity decision. Each character showing a (1:1) distribution among 
two outgroups must be left unordered in the analysis. 

The two topologies of an ingroup with three outgroups (Fig. 10) can be rerooted to a 
single topology (Fig. 9). Six character state distribution patterns among outgroup nodes 
can be identified, including equivocal character states (A,B). As previously mentioned, 
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! 
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Fig. 6: Usage of the terms “synapomorphy” and “autapomorphy.” Terminology follows that of © 
Ax (1984). 


equivocal character states at nodes do not alter the polarity decisions. For example a 
[A/A/A,B] character state distribution pattern with three outgroups can be reduced to 
[A/A] (2:0 pattern), resulting in an unequivocal polarity decision (Fig. 8). The 
[A/A,B/B] character state distribution pattern is reduced to [A/B] (1:1 pattern) resul- 
ting in an equivocal polarity decision. 

After removing distribution patterns with equivocal character states only two distinct 
patterns remain (Fig. 9). For the (3:0) pattern an unequivocal decision is reached, in 
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Rerooted at 
outgroup node 


Fig. 7: Maddison et al’s (1984) algorithm indicating the decision-making process of plesiomorphic 
character states at respective nodes (see text for further discussion). 
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Unrooted topologies of ingroup with two outgroups 
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(1:1) A/B mm Polarity is equivocal 


Fig. 8: Character state distribution patterns for two outgroups with resulting polarity decision at 
ingroup node. A single topology results when the 2 topologies are rerooted at the ingroup node. 
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REROOTED TOPOLOGY OF INGROUP WITH 3 OUTGROUPS: 


#1 


Distribution patterns: polarity decisions 


(3:0) AA/A —h A = PLESIOMORPHIC | accept 


(2:1) WVB —b A = PLESIOMORPHIC 


POLARITY EQUIVOCAL 
(50 % occurrence) 


Fig. 9: Character distribution patterns and rerooted topology for an ingroup with three functional 
outgroups. The rerooted topology is derived from the 2 unrooted topologies of Fig. 10. This con- 
sensus algorithm is also used at the primary level of analysis to infer character states at tritomies. 


which the widespread character state is the plesiomorphic condition at the ingroup/out- 
group node. For a (2:1) pattern, an unequivocal polarity decision is reached if the wide- 
spread character state (e.g., ‘‘A’’) is found in the outgroup that is the closest sister-taxon 
to the ingroup (position 1 in Fig. 9). The polarity decision is equivocal if the alternate 
character state (e.g., ‘‘B’’) is found in that outgroup (1 position). The probability of 
this situation occurring is 50 %, allowing for equal probability of character distribution 
patterns and equal probability of occurrence of the two topologies. The less-common 
character state (e.g., ‘“B’’), however, can never be the plesiomorphic condition at the 
ingroup/outgroup node. Each character showing a (2:1) character state distribution pat- 
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UNROOTED TOPOLOGIES OF INGROUP (7 WITH3 OUTGROUPS 


AND 


REROOTED TOPOLOGIES OF INGROUP VY WITH 4 OUTGROUPS: 


Topology 1 Topology 2 


Distribution patterns: polarity decisions 


(4:0) A/AVA/A gy =A =PLESIOMORPHIC 


(3:1) WA/A/B ——_p = A= PLESIOMORPHIC eccens 


POLARITY EQUIVOCAL 
with B=#1 position of topology 1 
(16.67 % occurrence) 


(2:2) A/A/B/B —> A & B = PLESIOMORPHIC 
POLARITY IS EQUIVOCAL 


Fig. 10: Two unrooted topologies of an ingroup with 3 resolved functional outgroups (rerooted 
at the ingroup to a single topology Fig.9). The 2 unrooted topologies (IG and 3 OGs) are topogra- 
phically identical to rerooted topologies of an IG with 4 OGs (Fig. 11). The consensus algorithm 
also infers character states at the basal node of a polytomy consisting of 4 unresolved clades. 
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tern among three unresolved outgroups should be left unordered in the analysis, be- 
cause there is a 50 % chance of occurrence of a character distribution pattern that 
would result in an equivocal polarity decision. 


Five taxa (four outgroups and one ingroup) under consideration result in three topogra- 
phically different dichotomous cladograms depicting relationships among outgroups 
(Fig. 11). Rerooting at the ingroup node, two distinct topologies remain (Fig. 10). For 
any binary character, three character distribution patterns are possible, excluding equi- 
vocal characters (A,B) at terminal nodes. The (4:0) distribution pattern results in an un- 
equivocal polarity decision. For a (3:1) distribution, a polarity decision is made, with 
the widespread condition being plesiomorphic. Only a single character state distribu- 
tion pattern results in an equivocal polarity decision at the ingroup/outgroup node 
(‘‘B’’ in the 1 position of topology 1, Fig. 10). Assuming an equal probability of char- 
acter state distribution patterns and an equal probability of obtaining either topology, 
the less-common character state in the 1 position of topology 1 has a 16.67 % chance 
of occurrence, which would result in an equivocal polarity decision. 


For an ingroup with five unresolved functional outgroups, six different topologies are 
possible (Fig. 12). When rerooted at the ingroup node, three distinct topologies remain 
with three character state distribution patterns. These three topologies are topographic- 
ally identical to the three topologies involving 5 taxa (ingroup plus 4 outgroups) (Fig. 
11). In the case of a (5:0) distribution pattern, the widespread character state is unequiv- 
ocally the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node. Considering a (4:1) 
distribution, there is a 75 % chance of occurrence of character states on topologies that 
result in an unequivocal polarity decision. This assumes that there is an equal probabil- 
ity of obtaining the three topologies and an equal probability of obtaining character 
state distribution patterns among these topologies. In a (4:1) distribution pattern, the 
less-common condition can never be hypothesized as being plesiomorphic. For this dis- 
tribution pattern, the widespread character state should be accepted as the plesio- 
morphic condition at the ingroup/outgroup node considering the above mentioned cri- 
teria. 


The eleven topologically different cladograms of an ingroup and six outgroups (Fig. 
13A) can be rerooted at the ingroup node resulting in six dichotomous cladograms (Fig. 
12). These six topologies are identical to the unrooted topologies of an ingroup with 
5 outgroups. In this study, character state distribution patterns (6:0), (5:1) and (4:2) are 
polarized with the widespread condition being plesiomorphic at the ingroup/outgroup 
node. Characters with a (3:3) character state distribution pattern are left unordered. For 
a (5:1) pattern, a 13.06 % occurrence of character state distributions on topologies re- 
sulting in equivocal polarity decisions can be hypothesized (see Fig. 12 for cases). How- 
ever, there is no condition for a (5:1) distribution in which the less-common character 
state (e.g., ‘‘B’’) can be considered plesiomorphic at the ingroup/outgroup node. In the 
case of a (4:2) pattern, there is only a hypothesized 4.85 % occurrence of character state 
distributions on topologies that could result in the less-common condition (e.g., ‘‘B’’) 
being the plesiomorphic state at the ingroup/outgroup node (Fig. 12). This is only the 
case when Maddison et al.’s (1984) ‘‘doublet rule’’ is in effect (e.g., ‘‘B’’ is in the 1 and 
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Fig. 11: Three unrooted topologies of an IG with 4 resolved functional OGs. The 3 topologies re- 
rooted at the ingroup node result in the 2 topologies of Fig. 10. These topologies are topographi- 
cally identical to rerooted topologies of an IG with 5 OGs (Fig. 12). The consensus algorithm with 
decisions also infers character state polarities at the basal node of a polytomy consisting of 5 unre- 


solved clades. 
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2 positions of topologies 2 and 6). For a (3:3) pattern no unequivocal polarity decision 
can be reached. 


An ingroup with seven functional outgroups results in eleven rerooted topologies at the 
ingroup node (Fig. 13A). In this study, characters with a (7:0), a (6:1) or a (5:2) distribu- 
tion pattern will be polarized. In each case the widespread condition is the plesiomor- 
phic condition at the ingroup node. In the case of a (5:2) character state distribution 
pattern there is a 2.47 % chance of occurrence of character states on topologies that 
would result in the less-common character state being plesiomorphic (Fig. 13B). 


It must be reemphasized that an equivocal character state at a basal node does not af- 
fect the polarity decision at the ingroup/outgroup node and can be left out of the analy- 
sis. For example: the following character states for four outgroups (A/A/A/A,B) results 
in the same polarity decision as a (3:0) distribution for three outgroups (A/A/A) (Fig. 
9). This is also true for multiple equivocal character states within a character set. The 
(A/A/A,B/A,B) character state combination for four outgroups results in the same po- 
larity decision as case (2:0 pattern) for two outgroups (A/A) (Fig. 8). 


The number of topologies increases as the number of functional outgroups used are 
increased. It is also true that with increasing numbers of outgroups it is more difficult 
to make unambiguous polarity decisions. 


The algorithm described above differs from de Queiroz (1987) with respect to definition 
of the character states at the outgroup nodes. De Queiroz’s (1987) algorithm assumes 
that the internal topology of the outgroups used to determine the polarity at the in- 
group/outgroup node is not resolved. An ‘‘A,B’’ identified in de Queiroz’s algorithm 
indicates that both character states are present within that outgroup, whereas ‘‘A,B’’ 
in this study signifies the condition found at the basal node of that clade. The indica- 
tion of an ‘‘A’’ in de Queiroz’s algorithm signifies that all taxa within that clade have 
the ‘‘A’’ condition. In this study ‘‘A’’ indicates the plesiomorphic condition found at 
the basal node of the outgroup taxon. For example, if Phymaturus, Leiocephalus and 
Stenocercus have the ‘‘A’’ condition and all other tropidurines have the alternate condi- 
tion ‘‘B’’, the outgroup will be coded ‘‘A’’, because that is the plesiomorphic condition 
at the basal tropidurine node. Using de Queiroz’s algorithm, the tropidurines would be 
coded ‘‘A,B’’ since both conditions are observed within the taxon. 


For multistate characters the situation is more difficult. Nevertheless, the above men- 
tioned criteria concerning polarity decisions remain unchanged. For example, a 


Fig. 12: Six unrooted topologies of an IG with 5 resolved functional OGs. The 6 topologies can 
be rerooted at the IG node and result in the 3 topologies of Fig. 11. The 6 topologies are topogra- 
phically identical to the 11 rerooted topologies of an IG with 6 OGs (Fig. 13A). The consensus 
algorithm with decisions also infers character state polarities at the basal node of a polytomy con- 
sisting of 6 unresolved clades. 


Fig. 13A: Eleven unrooted toplogies of an IG with 6 resolved functional OGs. The 11 topologies 
can be rerooted at the IG node and result in the 6 topologies of Fig. 12. 


Fig. 13B: Inferred polarity decisions of IG with 6 resolved OGs. The consensus algorithm also in- 
fers character state polarities at the basal node of a polytomy consisting of 7 unresolved clades. 
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[A/A/A/A/B/C] (4:1:1) pattern results in the same polarity decision as a (4:2) pattern, 
in which the widespread condition is the plesiomorphic condition. In fact, in the above 
mentioned example, the less-common states (B or C) can never be considered to be the 
plesiomorphic condition at the basal node. For a (4:2) pattern the less-common state 
can be considered to be plesiomorphic at the basal node (Fig. 12). As an operational 
rule for multistate characters, the less-common states will be pooled and polarity deci- 
sions will then be inferred. 


Character Definition 


Characters were chosen that differ absolutely between the taxa, such as: the absence or 
presence of a structure; positional differences between structures that do not change 
during post-embryonic ontogeny; differences in shapes of structures; variation in the 
number of serial structures; variation in patterns between different taxa; and structures 
that vary under ontogenetic control for all members of a taxon (or taxa), but not for 
other taxa (de Queiroz 1985). 


The following characters were omitted: 1) characters that do not vary between the basic 
taxa. 2) Characters of proportional differences, because they are often a reflection of 
ontogenetic change. 3) Characters whose variation within a basic taxon obscures the 
pattern of variation of that character between basic taxa (see discussion of variation 
below). 


Although autapomorphies for terminal taxa do not contain any information about rela- 
tionships between taxa, they will be included in the data matrix. This is an artifact of 
the algorithm used in this analysis. There is no a priori evidence that a character state 
unique to a single terminal taxon is to be regarded as an autapomorphy rather than a 
synapomorphy for all remaining terminal taxa. Autapomorphies are informative as in- 
dicators of monophyletic clades. 


Characters are then represented as part of a linear unidirectional or bidirectional trans- 
formation series. Characters of a linear transformation series with a higher number in- 
dicate a direct transformation from a character state with the next lower number based 
on outgroup comparison (0 is used for the primitive state, 1 for the derived or interme- 
diate state when a multistate character is used, and 2 is the most derived state in a three 
state character transformation series, etc.). A bi-directional transformation series on 
the other hand, implies a case of character evolution in two directions on either side 
of the plesiomorphic (ancestral) state. In this case the character has to be split into two 
uni-directional characters. Since cladograms are constructed on synapomorphies, this 
should not create any problems because a bi-directional transformation series can be 
considered as two ‘‘uni-’’directional transformation series in two different directions. 


Each new or undescribed character examined, is followed by a description of its condi- 
tion and variation within the basic taxa and the outgroups. Description of characters 
used from other studies are referenced and a brief description of the character states 
together with comments on discrepancies, ambiguities and/or conflicting ideas on po- 
larity decisions are given. Each character used from an outside source has been checked 
on specimens to assure its accuracy, and personal observations or inconsistencies are 
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noted. Characters and character states are re-evaluated when necessary. Additionally, 
a hypothesis of polarity will be established for each character transformation series 
using the outgroup consensus method described above. 


The primary source of characters has been osteology, for several reasons: 1) When ana- 
lyzing fossil taxa, characters of soft anatomy are not (or seldom) determinable. Conse- 
quently, when constructing a cladogram of extant taxa using primarily osteological 
characters, fossil taxa, when discovered, can be added to the cladogram quite readily. 
2) It is more difficult to obtain a complete data set for characters of soft anatomy. 


A data matrix (Table 5) was constructed after characters were identified and polarities 
indicated. This data matrix was then run on the PAUP (Phylogenetic Analysis Using 
Parsimony) program. A hypothetical phylogeny was then constructed showing sister ta- 
xa relationships among the basiliscines. 


The term cladogram will be used throughout this study in place of phylogenetic tree, 
because no implication of ancestral taxa will be made. 


Problems of Variation 


Estes et al. (1988) gives an extensive discussion on the problems of variation within ba- 
sic taxa involved in a cladistic analysis. The study used ‘‘families’’ of squamates as ba- 
sic taxa. The basic taxon in this study is at the species level and, thus, the level of varia- 
tion within terminal taxa is considerably less. Using less inclusive terminal taxa has been 
one of the solutions to the problems of variation discussed in the above mentioned 
study. 


Variable characters as such are indicative of paraphyly. An additional point made by 
Estes et al. (1988) was that in previous systematic studies little or no comments on varia- 
tion observed were reported. A conclusion may be that sample sizes were consistently 
too small to detect variation, or that information was deleted, which is contrary to the 
goal of science. I have made a conscious effort in this study to obtain adequate series 
of specimens as well as to emphazise ontogenetic series and sexual dimorphism. Every 
effort was also made to indicate observable variation within all basic taxa. 


No solution to the problem of coding observable variable characters in terminal taxa 
can be proposed that does not have drawbacks. I will discuss three solutions to this pro- 
blem, two of which are briefly discussed in the above mentioned studies. 


In coding taxa with variable characters, Kluge & Farris (1969) split each taxon into two 
‘“new’’ taxa in order to maintain the information. For example, if one character is varia- 
ble within taxon X; taxon X is split up into two taxa X1 and X2 each showing the exact 
same character states except for the variable character. If a taxon shows three variable 
conditions for a particular character, than the taxon will be split up into three ‘‘new”’ 
taxa, X1; X2; X3, each exhibiting a different variable state for that particular character. 
In the case in which two taxa have two variable characters, four ‘‘new’’ taxa have to 
be created to cover all possible combinations, unless all those specimens that show a 
variable condition for one character have the same variable condition for the other 
character, in which case only two ‘‘new’’ taxa are required. Nevertheless there will be 
an increase in the number of new taxa in two dimensions for each character in order 
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to encompass all possible combinations. One increase occurs along the axis of ‘‘number 
of variable states per character’’ (linear growth), the other along the axis of ‘‘number 
of variable characters per taxon’’ (geometrical growth). The McClade program (Maddi- 
son & Maddison 1986) allows for polymorphisms within the data matrix and follows 
Kluge & Farris’ (1969) operational method. However the same problem with numerous 
variations exist. 


A second option is that all variable characters are deleted from the analysis and then 
later added to the cladogram, hypothesizing which state is most compatible with the 
other characters at hand. This is analogous to Le Quesne’s (1979) method subsequently 
altered by Underwood (1982, pers. comm.), in which initially a character set is sought 
that is entirely compatible with itself, resulting in an initial cladogram with no homo- 
plasies at all. The problem with this second option is that the initial cladogram may 
be constructed on a restricted data set and may not reveal the most parsimonious clado- 
gram. 


Estes et al.’s (1988) suggestion is that the plesiomorphic state based on morphological 
grounds, i.e., the condition that is found in outgroups, should be assigned to the taxa 
if a variable condition is observed. However, this practice amounts to asserting that the 
homoplasy is a convergence. If the morphologically ‘‘derived’’ condition is chosen for 
that taxon, the homoplasy then becomes a reversal. One therefore must arbitrarily 
choose a condition and later reevaluate the analysis and decide which state is most con- 
gruent with the other data at hand. 


The problem seems to be one of how much variation is present in the data set itself, 
rather than deciding how to handle variation itself. Preferably, the Kluge & Farris 
(1969)/McClade (Maddison & Maddison 1986) methodology is used if few variable cha- 
racters are present in the data set. On the other hand, Estes et al.’s (1988) method is 
preferred if numerous variable characters are present, rendering the Kluge & Far- 
ris/McClade method unmanageable. 


DESCRIPTION OF CRANIAL SKELETON 


Bones of the vertebrate skeleton can be divided into primary and secondary endoskele- 
tal bones depending on their phylogenetic origin. 


Most primary endoskeletal bones develop through endochondral ossification, which in- 
itially requires a hyaline cartilage model that is invaded by osteoblasts later in its de- 
velopment, replacing the cartilage with bone. Phylogenetically, primary endoskeletal 
bones always have been associated with the endoskeleton. Primary endoskeletal ele- 
ments within the skull and lower jaws can be further categorized into neurocranium and 
splanchnocranium. 

The neurocranium of squamates consists of the supraoccipital, exoccipitals, basioceipi- 
tal, basisphenoid, prootics, scleral ossicles and septomaxillae. The main function of the 
neurocranial bones is to protect the brain and primary senses, such as olfaction (septo- 
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maxillae), vision (scleral ossicles) and hearing (prootic, exoccipitals and supraoccipi- 
tals). 


The splanchnocranium of squamates consists of primary endoskeletal bones such as 
the epipterygoids, quadrate and articular, which function as gill supports in sarcoptery- 
gians, but have become associated with the skull and lower jaw of tetrapods. 


Secondary endoskeletal bones (dermal bones) develop through intramembranous ossifi- 
cation and are phylogenetically part of the dermal exoskeleton of early sarcopterygians. 
In higher tetrapods these dermal bones become associated with the primary endoskele- 
ton. 


The dermal bones of the skull are collectively called the dermocranium, which include 
most of the skull and jaw bones except for the primary endoskeletal elements. The cla- 
vicle and interclavicle are part of the pectoral girdle and are the only remaining dermal 
bones of the post-axial skeleton. 


In the following section are descriptions of the cranial skeleton of basiliscines. The 
characters are described as they pertain to the ingroup, and a brief indication of the 
condition within the remaining ‘‘iguanids’’ is also noted. Descriptions begin anteriorly 
and proceed posteriorly, regardless of phylogenetic origin or embryonic development. 
I do not consider it necessary to provide an elaborate discussion and description of the 
terminology of structures used, for that, the reader is referred to the excellent anatom- 
ical descriptions of Oelrich (1956) and Jollie (1960) for skull, jaws and hyoid apparatus, 
and Romer (1956) for postcranial elements. Their terminology will be used throughout 
this study except where indicted. Variation of described structures should be assumed 
to be consistent unless otherwise stated. 


For convenience, the description of the cranial skeleton is subdivided into the following 
components arranged topographically: nasal capsule, palate, orbital region (including 
scleral ossicles), temporal region, posterior brain case and lower jaws (including the hy- 
oid apparatus) and miscellaneous cranial characters. 


Nasal Capsule 


The anterior elements of the palate (premaxilla, maxilla and vomer) form the floor and 
part of the wall of the osseous nasal capsule. The nasal spine of the premaxilla, the 
nasals, lacrimals and the anteromedial portion of the prefrontals form the walls and 
the roof of the osseous nasal capsule. Imbedded within the nasal capsule is the septo- 
maxilla. 


Character I: roof of nasal capsule (Figs. 14, 24). Analysis of ontogenetic series of 
Basiliscus vittatus indicates that during postembryonic growth, the anterior portion of 
the frontal bone grows anteriorly and is overlapped by the posterior aspect of the na- 
sals. In juvenile B. vittatus the roof of the nasal capsule is uncovered and a fontanel 
is visible at the medial junction between the nasals and the frontal bone. In most adult 
““iguanids’’ examined, the posterior aspect of the nasals overlap the anterior aspect of 
the frontal bone and the roof of the nasal capsule is closed by bone. 
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In the morunasaurs Enyalioides laticeps and Hoplocercus spinosus a fontanel at the 
naso-frontal junction is present in juveniles that persists in adults. In the tropidurine 
genera Uranoscodon and Strobilurus an open nasal capsule roof is visible in adult spe- 
cimens (G. Pregill, pers. comm.). Adult Plica plica also have nasal capsules that are not 
entirely roofed by bone. A small fontanelle is also present at the fronto-nasal suture in 
Phrynosoma douglassii, P. orbiculare, in some P modestum (Presch 1969; pers. obs.) 
and in Petrosaurus. In all other ‘‘iguanids’’ examined, the anterior portion of the fron- 
tal bone was covered by the posterior overlap of the nasal bones, roofing the posterior 
aspect of the nasal cavity with bone. 


Character state distribution at the basal nodes of the outgroups indicate that the bony 
nasal capsule roof in adults is the primitive condition in ‘‘iguanids’’ (6:0 consensus). 
The failure of the roof of the nasal capsule to close in adults is determined to be the 
derived condition‘. 


In adult Basiliscus and Laemanctus the nasal capsule is roofed with bone, exhibiting 
the primitive ‘‘iguanid’’ condition. In Corytophanes a fontanel exists at the nasofrontal 
junction. The fontanel is proportionally larger in juvenile and smaller specimens but 
still remains in adult forms. In the largest specimens examined, a small fontanel is pre- 
sent located in a distinct indentation at the nasofrontal suture. 


Septomaxillae (Fig. 15) 


The septomaxilla is a thin, paired bone located anteriorly within the nasal capsule and 
separated by the nasal septum. The septomaxillae are held in place by cartilages within 
the nasal capsule, and lie on top of Jacobson’s organ serving as a protective element 
for the anterior portion of the olfactory chamber. 


Character2: septomaxillae (Fig. 15). Three different conditions concerning the size 
and morphology of the septomaxillae exist in ‘‘iguanids’’. In iguanines, crotaphytines, 
oplurines and morunasaurs, the septomaxillae are bony elements that contact each 
other at the nasal septum. Occasionally, in some taxa (e.g. Amblyrhynchus) the 
horizontal plates curve dorsally and contact the ventral surface of the nasals (de 
Queiroz 1987). In all sceloporines, with the exception of Cophosaurus, Holbrookia and 
Phrynosoma the septomaxillae contact each other at the midline. In the latter three taxa 
the septomaxillae are reduced and are small horizontal platelets that do not contact at 
the midline. Septomaxillae contacting at the midline are found within the Liolaemus- 
group (e.g. Liolaemus and Phymaturus), and in Stenocercus rosieventris (Etheridge, 
pers. comm.). In most tropidurines the septomaxillae are small and do not contact each 
other at the midline. The character state at the tropidurine basal node is therefore 
equivocal. 


In most anoloids examined, the septomaxillae are small, and are located in a horizontal 
plane not contacting at midline. In Anolis marmoratus the septomaxillae are in contact 


4) In morunasaurs it is equally parsimonious to assume that the derived condition is a synapomor- 
phy for that clade with reversals to the primitive condition in Morunasaurus and some species of 
Enyalioides as it is to consider the independant evolution of the uncovered nasal capsule roof in 
Hoplocercus and in some species of Enyalioides. 
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Fig. 15: Size and position of the septomaxillae Laemanctus. 


(G. Pregill, pers. comm.). In Leiosaurus belli the septomaxillae were absent. During 
skeletal preparation the septomaxillae are sometimes inadvertently lost. 


The septomaxillae in Basiliscus are small and triangular and separated at the midline 
by the nasal septum, when present. They are located on top of the vomers, but only 
slightly in contact with them. They are in contact with the maxillae along the anterior 
border. The posterior border curves dorsally, but lies free within the nasal capsule. In 
young specimens of Basiliscus the septomaxillae are proportionally larger and there is 
more extensive midline contact. No discernable variation within Basiliscus was obser- 
ved. 


In most specimens of Corytophanes species the septomaxillae are absent. Special atten- 
tion was given to the anterior region of the snout during skeletal preparation to confirm 
the presence or absence of septomaxillae. When present in Corytophanes, the septoma- 
xillae are slivers of thin, flat lamellar bone imbedded in connective tissue. Anteriorly 
they only slightly contact the maxillae at the anteromedial border but do not contact 
the underlying vomers. Posteriorly they do not curve dorsally as in Basiliscus. 
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The septomaxillae in Laemanctus are small and have a small contact zone with the ma- 
xillae anteromedially, but fail to reach the nasal septum or contact each other at the 
midline. Posteriorly the septomaxillae are straight, with no dorsal curvature (Fig. 15). 


The distribution of character states among outgroups reveals a (5:1) consensus decision. 
Large septomaxillae contacting at the midline is the hypothesized plesiomorphic char- 
acter state found at the ingroup/outgroup node. 


Corytophanes and Laemanctus therefore show the apomorphic condition of the reduc- 
tion (or loss) of the septomaxillae with loss of medial contact. This polarity decision 
contradicts that of Estes et al. (1988), in which septomaxillae not contacting at the mid- 
line (separated by a gap filled by the cartilaginous internarial septum) is considered to 
be plesiomorphic for squamates. Septomaxillae contacting each other at the midline is 
considered to be apomorphic. Estes et al. (1988) indicate that separated septomaxillae 
is the condition found in ‘‘iguanids’’. As indicated above, septomaxillae in contact is 
the widespread condition in ‘‘iguanids’’ suggesting a convergence with Scleroglossa 
(non-iguanian squamates). 


Nasals (Figs. 14, 23) 


The nasals are paired bones lying along the midline of the skull forming the roof of 
the nasal capsule. The nasals articulate with the nasal spine of the premaxilla, the fron- 
tal the prefrontals (occasionally) and with the ascending process of the maxilla. During 
ontogeny the frontal bone grows anteriorly underneath the nasal bones (see above), so 
that the posterior aspect lies within an excavation of the anterior portion of the frontal. 


In Basiliscus, the dorsal aspect of the nasal and the nasal capsule is distinctly convex, 
being more pronounced in young (with no visible parietal crest) and subadults (with 
a small parietal crest) than in adults (with completely fused epiphyses). In both Coryto- 
phanes and Laemanctus, the dorsal aspect of the nasals is flat. 


Character 3: nasal median contact (Figs. 14, 23). The medial contact zone between 
the two nasal bones varies considerably within ‘‘iguanids’’. In the sceloporines Calli- 
saurus, Holbrookia and in Hoplocercus the nasals are separated for approximately 
50% of their medial length by the nasal spine of the premaxilla. By contrast, in Am- 
blyrhynchus and Conolophus there is essentially little or no medial separation of the 
nasals. The nasals cover the nasal spine posteriorly so that the posteriormost portion 
of the spine that is visible dorsally falls short of the transverse plane at the posterior 
end of bony external nares. Brachylophus and Dipsosaurus have about a 5% medial 
separation. The remaining iguanines (Sauromalus, Ctenosaura and Iguana) have the 
widespread ‘‘iguanid’’ condition of ca. 25% medial separation of the nasals by the na- 
sal spine of the premaxilla. Some specimens of Ctenosaura hemilopha, and all speci- 
mens of Sauromalus obesus, have a separation of more than 50%. In Leiosaurus belli 
the nasals are completely separated. In the remaining outgroups, the nasals are separa- 
ted anteriorly by the nasal spine by less than 50% of their median length. In oplurines 
there is very little anterior separation. In observed specimens of Chalarodon madagas- 
carensis and Oplurus cuvieri the nasals are separated by approximately 20% of their 
entire median length. In Leiocephalus the amount of median contact varies ontogeneti- 
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cally (G. Pregill, pers. comm.). However, in all stages of ontogeny observed the median 
separation remained less than 50%. 


Basiliscus and Laemanctus show the widespread ‘‘iguanid’’ condition (less than 50% 
nasal separation). In Corytophanes hernandezi and C. percarinatus the nasals are sepa- 
rated medially by more than 50% of their length (Fig. 14, 23). In all specimens of C. 
cristatus examined the nasals were almost always completely separated (Fig. 23). The 
nasal spine as such is not enlarged in Corytophanes, but rather the nasals are reduced 
and the anterior portions are oriented more laterally. 


The distribution of character states at the outgroup basal nodes and the overall consen- 
sus cladogram suggests that the medial separation of the nasals by less than 50% of 
the total median length of the nasals is the primitive condition in ‘‘iguanids’’ (7:0 con- 
sensus), with a nasal separation of more than 50% being the intermediate condition 
(1). This character can be represented as a transformation series with the complete sepa- 
ration of the nasals in C. cristatus the apomorphic state (2). 


Character 4: posterior margin of nasals. The posterior aspect of the nasals in basil- 
iscines has three distinct shapes. In Basiliscus and Laemanctus longipes, the posterior 
margin of the nasals forms a smooth convex curve. In Corytophanes, the posterior mar- 
gin of the nasals is pointed. In L. serratus the posterior aspect of the nasals is square. 


Among the outgroups examined, all outgroups except crotaphytines, tropidurines and 
iguanines show the convex posterior margin as the unequivocal character state at re- 
spective basal nodes. Crotaphytines have pointed posterior margins similar to Coryto- 
Dhanes. In the tropidurines examined, the posterior margin of the nasals are also poin- 
ted as seen in Corytophanes. 


Within the iguanine clade the polarization of the character state at the basal node is 
more problematic. Brachylophus, some Ctenosaura and Iguana show the convex post- 
erior margin, whereas other Ctenosaura, Sauromalus and Dipsosaurus have pointed 
posterior processes. The Galapagos iguanas (Amblyrhynchus and Conolophus) have 
square posterior margins of the nasals similar to Laemanctus. The character state at 
the basal node of the iguanine clade is therefore equivocal. 


The character state distribution at the basal nodes of the outgroups suggests that the 
convex posterior margin of the nasals is considered to be the plesiomorphic condition 
at the ingroup/outgroup node (4:2 consensus). The two alternate character states 
(nasals with pointed posterior processes and those with square posterior aspects) do not 
form a single transformation series, but are instead part of a bidirectional transforma- 
tion series with the convex posterior margin as the plesiomorphic condition. 


Prefrontals (Figs. 14, 23) 

The prefrontals are triangular bones that form the anterodorsal aspect of the orbit and 
the posterodorsal aspect of the nasal capsule. 

Character 5: prefrontal-nasal relationship (Figs. 14, 23). In all ‘‘iguanids’’ of the 
outgroups examined, except Anolis and Petrosaurus, the prefrontal exhibits a broad 
contact with the nasal medially. Although, the anterolateral aspects of the frontal sep- 
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arates the prefrontals from the nasals posteriorly (e.g., Sceloporus jarrovi, Oplurus cu- 
vieri, Morunasaurus annularis, Plica plica, Stenocercus guentheri and others) the two 
bones are always in contact. 


In Anolis, Leiosaurus belli and Petrosaurus, the maxilla separates the prefrontal and 
nasals anteriorly and the frontal separates these two bones posteriorly so that there is 
no contact between the prefrontals and the nasals. 


The distribution of the character states at the basal nodes of the outgroups indicates 
that the widespread ‘‘iguanid’’ condition (broad contact between prefrontals and na- 
sals with only partial posterior separation) is the plesiomorphic condition (7:0 consen- 
sus). 

In Corytophanes cristatus the maxilla separates the prefrontal and the nasal anteriorly 
and contacts the anterolateral aspect of the frontal. In this case there is a complete sepa- 
ration between the prefrontal and nasal bones (as in Anolis and Petrosaurus). In C. her- 
nandezi and C. percarinatus there is an anterior separation of the prefrontal and nasal 
by the maxilla and a posterior separation by the anterolateral aspects of the frontal so 
that only a small contact zone exists between these two bones. In Basiliscus there is only 
a posterior separation of the prefrontal from the nasal; otherwise these two bones are 
in broad contact (plesiomorphic condition). 


This character can be interpreted as having a three state transformation series. In the 
plesiomorphic condition, there is a posterior separation of the prefrontal and nasal 
bones and a broad anterior contact between them. In the intermediate condition, the 
prefrontal and nasal are separated anteriorly by the maxilla in addition to being 
separated posteriorly by the anterolateral spine of the frontal, resulting in only a small 
contact zone between the prefrontal and the nasals. The apomorphic condition is a case 
in which the maxilla and the frontal contact each other resulting in a complete separa- 
tion of the prefrontal and nasal bones. 


Estes et al. (1988) have also used this character to resolve relationships among 
squamates. Their polarity decision and the one presented in this study coincide. The 
nasals are completely separated from the prefrontals in Dibamidae, Lacertidae, Xan- 
tusiidae and in Amphisbaenia. 


Character 6: anterolateral spine of prefrontal (Figs. 14, 23). Corytophanes has a 
prominent anterolateral spine on the prefrontal that laterally overlaps the nasal process 
of the maxilla. This spine has not been observed in other taxa within the ingroup or 
outgroups examined. It is therefore an autapomorphy for Corytophanes. 


Lacrimals 

Lacrimals are small flat bones located in the anteroventral portion of the orbit, between 
prefrontals, nasal process of the maxilla, jugal and the palatine process of the prefron- 
tals. 

Character 7: groove at prefrontal-lacrimal junction (Fig. 16). Basiliscus and Lae- 
manctus have a welldefined groove at the junction of the prefrontal and lacrimal bones 
in the anterolateral portion of the orbit. The functional significance of this groove has 
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Fig. 16: Lateral view of the skull of Basiliscus showing the prominent groove at the prefrontal- 
lacrimal junction. 


not been determined. Corytophanes lacks this groove, and the prefrontals have been 
highly modified (see character 16) such that the absence of the prefrontal-lacrimal 
groove may have been secondarily lost. 


A prominent prefrontal-lacrimal groove was only observed in crotaphytines. All other 
outgroups lacked a groove. Therefore, the absence of the groove is considered to be the 
- unequivocal plesiomorphic condition at the basal node of the ingroup (6:1 consensus). 


Palate 


The bony elements of the palate, beginning anteriorly, are the median premaxilla, pair- 
ed maxillae, paired vomers, paired palatines, paired pterygoids and paired ectoptery- 
goids. 


Premaxilla 


The premaxilla is a median triangular bone, with an anterior basilar portion (rostral 
body) that is expanded laterally. In basiliscines the rostral body usually contains seven 
to nine peg-like teeth with tapered crowns and no lateral cuspation. 


Basiliscus shows considerable lateral expansion of the rostral body. In Corytophanes 
and Laemanctus this expansion is not as pronounced. It is difficult, however, to quanti- 
fy any distinct difference in morphology between these three genera sufficient to war- 
rant the description of a systematic character. Other ‘‘iguanids’’ that show a broad ro- 
stral body are Amblyrhynchus, Crotaphytus, Iguana and Chalarodon. Narrow rostral 
bodies are observed in Enyalioides and Dipsosaurus. 
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On the ventral portion of the rostral body, behind the teeth are foramina for the termi- 
nal portion of the maxillary arteries as in Cfenosaura (Oelrich 1956). The ventral aspect 
of the rostral body itself contacts the incisive process. The morphology of the incisive 
process varies considerably within basiliscines and among outgroups, from a very short 
single structure to a more elaborate and pronounced bilobed structure that may contact 
the vomers. Variation is so extensive as to eliminate this feature as a systematic charac- 
ter. De Queiroz (1987) indicated that most iguanines have a weak ventral crest that ex- 
tends along the posterior edge of the premaxilla up onto the incisive process. Some Ba- 
siliscus have this welldeveloped crest, but in contrast to Conolophus, the foramina of 
the maxillary arteries do not pierce the crest. Other Basiliscus, Corytophanes and Lae- 
manctus lack such a ridge. There is no consistent pattern of presence or absence of pro- 
minent crest within Basiliscus and its use as a systematic character is not warranted. 


Maxilla 


The maxillae are relatively large tooth bearing bones that form the anterolateral half 
of the skull; three distinct processes are present: premaxillary, nasal and posterior. 


Vomer 


The vomers are paired bones located posterior to the premaxilla in the anterior portion 
of the palate. Medially they are in contact with each other over their length. Anterolate- 
rally they border the fenestra vomeronasalis externus, and the fenestra exochoanalis po- 
steriorly. 


The vomer, slightly constricted anteriorly, contacts the medial aspect of the premaxilla- 
ry process of the maxilla. In some basiliscines, the anterior portion of the vomer is in 
direct contact with the ventral portion of the rostral body of the premaxilla. In others, 
the two anterior tips of the vomers do not contact the premaxilla, leaving a V-shaped 
excavation behind the incisive process that is occupied by the rostral part of the carti- 
laginous nasal septum. The extent of excavation is variable, and as mentioned above, 
is not always present. 


Palatine 


The palatines are medial bones of the palate that are separated from each other by the 
interpterygoid vacuity. They form the floor of the orbits, the ventral aspect of the pos- 
terior portion of the nasal capsule, and the roof of the central portion of the palate. 


The infraorbital foramen is located at the lateral border of the maxillary process and 
shows considerable variation within certain outgroups, such as the iguanines. No con- 
sistent pattern with respect to variation of the infraorbital foramen was observed within 
basiliscines, however. 


Character 8: palatine-ectopterygoid relationship (Fig. 17). In most ‘‘iguanids’’ the 
maxillary process of the palatine projects laterally to contact the maxilla, jugal, pre- 
frontal and lacrimal bones. In all tropidurines, anoloids, crotaphytines, oplurines, mo- 
runasaurs, as in most other squamates, the maxillary process of the palatine does not 
contact the ectopterygoid. In some specimens of Brachylophus, Amblyrhynchus and in 
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the sceloporine Phrynosoma the maxillary process of the palatine does contact the ec- 
topterygoid, partially covering the medial aspect of the maxilla in dorsal view and ex- 


cluding it from the suborbital fenestra. In the remaining ‘‘iguanid’’ taxa the maxillary 
process and the ectopterygoid approach one another but are not in contact. 


N lacrimal 
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ectopterygoid 


pterygoid 


Fig. 17: Dorsal view of the inferior orbital rim and the infraorbital fenestra in Laemanctus (left) 
and Basilicus (right); inf for = infraorbital foramen 


Basiliscus and Laemanctus do not have a palatine-ectopterygoid contact. In Coryto- 
phanes there is a general tendency of the maxillary process of the palatine to contact 
the ectopterygoid. However, only in C. cristatus is contact well-established. 


The distribution of the character states suggests that dorsal separation between the 
maxillary process of the palatine and the ectopterygoid is the plesiomorphic condition 
for ‘‘iguanids’’ (7:0 consensus) and for squamates. The contact of the maxillary process 
of the palatine with the ectopterygoid has been independently derived in Phrynosoma, 
Amblyrhynchus, in some Brachylophus and in Corytophanes cristatus. 


Pterygoid 

The pterygoids are paired median bones that form the posterior portion of the palate. 
Three distinct processes are observable that extend anteriorly, laterally and posteriorly. 
The palatine process sutures anteriorly with the palatine bone. There is an elevated por- 
tion on the ventral surface, at the base of the palatine process, which contains an arc 
of pterygoid teeth. Pteryoid teeth vary in shape, size and number, both inter- and intra- 
specifically. In Basiliscus there are four or five slightly recurved teeth parallel to the in- 
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terpterygoid vacuity. In Corytophanes, up to ten teeth may be present that extend an- 
teriorly past the transverse process. There are fewer teeth (3—5) in Laemanctus, which 
project medially towards the interpterygoid vacuity. 


The number of pterygoid teeth and their morphology varies dramatically among out- 
group taxa, such that a concise evaluation of character states is not possible. In moru- 
nasaurs, for example, Enyalioides o’shaughnessyi has one pterygoid tooth, whereas E. 
laticeps has from 11—13. Morunasaurus and Hoplocercus respectively contain 3—4 and 
4—S pterygoid teeth. A reduction in number of pterygoid teeth minimizes the gripping 
capacity of palatal dentition and therefore could be related to diet (Montanucci 1968). 


The transverse process forms a lateral, perpendicular plate that sutures to the ectoptery- 
goid. Its dorsal surface is excavated and accommodates the body of the M. pseudotem- 
poralis superficialis. The ventral border forms the posterior limit of the oral cavity and 
gives origin to the M. pterygomandibularis. 


The quadrate process of the pterygoid (quadrate ramus of Robinson 1967) is flattened 
mediolaterally and extends caudolaterad to contact the ventromedial aspect of the qua- 
drate. On the proximal portion of the dorsal border of the quadrate process is the co- 
lumellar fossa (fossa pterygoidei), with which the ventral end of the epipterygoid arti- 
culates. The relative position of the columellar fossa is not under ontogenetic control. 
Medial to the columellar fossa is the pterygoid notch, into which the basipterygoid pro- 
cess of the basisphenoid is wedged. The position of the columellar fossa in basiliscines 
varies considerably from anterior to the pterygoid notch to locations posterior to the 
notch. No consistent pattern within the basal taxa was observed. At the laterodistal end 
of the quadrate process is a small facet which articulates with the quadrate. There are 
thus three moveable joints associated with the quadrate process; the columellar joint, 
the basipterygoid joint and the pterygoquadrate joint. The pterygo-palatine and ptery- 
go-ectopterygoid joint are syndesmoses. 


The shape of the interpterygoid vacuity varies within basiliscines. In Basiliscus it is con- 
stricted both anteriorly and at the base of the quadrate and transverse processes. In Co- 
rytophanes there are no constrictions, such that the sides of the interpterygoid vacuity 
are parallel. In Laemanctus, the posterior portion of the vacuity (at the base of the qua- 
drate and transverse processes) is expanded. Although the patterns within the ingroup 
are consistent, the outgroups show too much variation to assess the polarity at the in- 
group node. 


Character 9: palatine process of pterygoid (Fig. 18). In all the outgroup taxa exami- 
ned, except Morunasaurus, the palatine process of the pterygoid projects anteromedial- 
ly to the level between the middle and the anterior aspect of the infraorbital foramen. 
In most sceloporines the anterior process of the palatine reaches the midpoint of the 
infraorbital foramen, but usually not beyond the midpoint of the infratemporal fora- 
men. In Morunasaurus, the palatine process of the pterygoid projects medially past the 
anterior aspect of the infraorbital foramen. 


Basiliscus and Laemanctus show the widespread ‘‘iguanid’’ condition in which the pal- 
atine process does not extend anteriorly past the anterior aspect of the infraorbital fora- 


46 


incisive process AN 


® 


premaxilla TITEL 


fenestra exochoanalis 
vomer 
palatine 
pyriform recess 


pterygoid ectopterygoid 


jugal 
basisphenoid 
quadrate 
squamosal 
basioccipital 


Laemanctus serratus 


10 mm 
es Corytophanes cristatus 


Fig. 18: Palatal view of Corytophanes and Laemanctus. (Drawing on left courtesy of K. de Quei- 
roz, Right courtesy of S. Gray). 


men. In fact, the palatine process of Basiliscus and Laemanctus only reaches the mid- 
plane of the infraorbital foramen as in sceloporines. 


Corytophanes shows the condition described for Morunasaurus, in which the palatine 
process projects anteromedially past the anterior aspect of the infraorbital foramen. 
This may actually be a result of the reduction of the preorbital region of Corytophanes, 
rather than an enlargement of the palatine process of the pterygoid as is suggested by 
other characters. 

The distribution of the character states at the outgroup nodes indicates unequivocally 
that a palatine process not projecting past the anterior aspect of the infraorbital fora- 
men is the plesiomorphic condition (6:0 consensus). The alternate condition, as seen 
in Morunasaurs and Corytophanes is derived. 

Character 10: quadrate process of pterygoid (Fig. 19). Two distinct morphologies 
of the quadrate process of the pterygoid can been identified within ‘‘iguanids’’. First, 
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the ventral and dorsal borders are parallel, except posteriorly where they taper before 
contacting the quadrate. However, in some specimens the terminal portion never 
reaches the level of the quadrate. In the alternate condition, the quadrate process is 
parallel anteriorly, but distinctly expanded posteriorly, and always forms a broad ar- 
ticulation with the quadrate. 
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Fig. 19: Articulation of quadratic process of pterygoid and ventromedial aspect of quadrate of 
Basiliscus and Corytophanes. 


Robinson (1967) indicated that streptostyly is increased by reducing the (terminal) width 
of the quadrate ramus of the pterygoid. Maximal streptostyly at the pterygoquadrate 
articulation is achieved when the pterygoid and quadrate are not in contact. On the 
other hand, streptostyly is minimal in the case of an expanded terminal quadrate pro- 
cess that is in broad contact with the quadrate. 

Among the outgroups examined, all taxa except Chamaeleolis have a terminally tapered 
quadrate process of the pterygoid that is in narrow contact with the quadrate. Chamae- 
leolis has an expanded terminal portion of the quadrate process. 

Among the basiliscines, Basiliscus and Laemanctus show the widespread ‘‘iguanid’’ 
condition of a tapered quadrate process, whereas in Corytophanes the alternate condi- 
tion is present. 
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Outgroup comparison unequivocally demonstrates that a tapered quadrate process is 
the plesiomorphic condition at the basal node of the ingroup. An expanded quadrate 
process is considered to be a convergence between Corytophanes and Chamaeleolis, 
possibly being related to reduction of streptostyly as a result of feeding habits. 


Ectopterygoid 


A median vertical process articulates with the transverse process of the pterygoid in a 
tongue-and-groove articulation. A horizontal lateral process is sutured to the medial 
surface of the jugal. 


Orbital Region 


The following bones surround the orbital rim: lacrimal, prefrontal, frontal, postfrontal 
and jugal. The lacrimal and prefrontal form part of the nasal capsule and have been 
described in that section. Included in this section is the sclerotic ring, which is imbed- 
ded within the eye itself. 


Frontal 


The frontal is a median T-shaped bone forming the dorsal aspect of the orbit. Posterior- 
ly it joins the parietal in a hinge suture. The anterior portion of the skull can thus be 
elevated and depressed in a perpendicular plane relative to the posterior portion of the 
skull (occipital region of Oelrich 1956). This movement has been termed kinetic (Brad- 
ley 1903) and metakinetic (Versluys 1912). 


The middle portion of the frontal is constricted in Basiliscus, in most taxa of the out- 
groups examined, and in most non-ophidian squamates. The condition observed in 
Chamaeleolis is peculiar, in that the frontal is wide due to elaborate exostosis, obscuring 
the outlines of the frontal. Little or no constriction is present in some species of Polych- 
rus (e.g. gutturosus) (Etheridge, pers. comm.) and Phrynosoma. In Laemanctus and 
Corytophanes the frontal is only slightly constricted in that the interorbital portion is 
as wide as the anterior portion. 


Character lI: shape of midsagittal section of frontal. In the outgroup taxa, the 
frontal curves ventrally at the anterior and posterior ends to form a dome as viewed 
midsagittally. The two exceptions are Sauromalus and Chamaeleolis, in which the fron- 
tal bone is flat. 


Within basiliscines, Basiliscus has the characteristic domed frontal. Laemanctus and 
Corytophanes, however, have a flat frontal bone. In addition, the posterior aspect of 
the frontal curves dorsally in Corytophanes to contact the lateral aspects of the parietal 
bone. 


The distribution of character states among the outgroups indicates that a domed fron- 
tal bone is the unequivocal plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node (7:0 
consensus). A flat frontal bone is therefore the apomorphic state, serving as a synapo- 
morphy for a Corytophanes-Laemanctus clade. Hypothesizing a three state transforma- 
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tion series for this character, in which the domed frontal bone is the plesiomorphic 
state, a flat frontal the intermediate condition, and a flat frontal bone with upwardly 
curving posterolateral processes as the apomorphic condition, is unwarranted; i.e. it 
does not provide any information that would help resolve relationships among the nine 
basic taxa of the ingroup. 


Postfrontal (Fig. 14). 


The postfrontal is a small bone of the orbital rim found variably within the ‘‘iguanids’’. 
Etheridge & de Queiroz (1988) hypothesized that the presence of a postfrontal is a prim- 
itive character within the family because it is found in agamids, chamaeleons and other 
lepidosauromorphs in which the cranial morphology is well known. In non-iguanian 
squamates the postfrontal is absent in taxa with highly modified skulls (e.g. some 
snakes, some amphisbaenians and in Dibamus (Estes et al. 1988)). The absence of a 
discrete postfrontal, however, can occur either through loss of the ossification center 
itself; or by fusion with the frontal or postorbital. 


Character 12: postfrontals (Fig. 14). Within basiliscines, Basiliscus and Corytopha- 
nes lack a postfrontal, whereas the postfrontal is present in Laemanctus. Character di- 
stribution at the outgroup basal nodes indicates a (4:2) character state distribution pat- 
tern. The presence of a postfrontal is therefore the plesiomorphic condition. This polar- 
ity decision also coincides with Estes et al. (1988) and Etheridge & de Queiroz (1988). 


Jugal 

The jugal is a flat, boomerang-shaped bone consisting of anterior and posterior (squa- 
mosal) rami of approximately equal length. The superior border of the jugal fits into 
the postorbital as a tongue and groove joint. 


Medialy the jugal is in contact with the lateral process of the ectopterygoid. The post- 
eroventral corner of the jugal and the posterior extent of the maxilla show two patterns 
in ‘‘iguanids’’. One condition exists in anoloids and in basiliscines, in which the post- 
eroventral aspect of the jugal extends posteriorly past the ectopterygoid, such that the 
anterior ramus of the jugal contributes significantly to the maxillary arch, and excludes 
the lateral exposure of the ectopterygoid. 


A second condition is observed in the remaining outgroups. In these, the posteroventral 
corner of the jugal does not extend past the ectopterygoid. In morunasaurs, scelopo- 
rines, tropidurines and oplurines examined, the posterior aspect of the maxilla extends 
completely beneath the anterior ramus of the jugal so that there is no lateral exposure 
of the ectopterygoid at the posterior aspect of the maxillary arch. 

In crotaphytines and iguanines, however, the maxilla does not completely extend be- 
neath the anterior ramus of the jugal. The ectopterygoid is exposed laterally such that 
the confluence of the ectopterygoid and the jugal form the posterior most aspect of the 
maxillary arch. 

The two patterns can be used in an analysis at the suprageneric level, however, they are 
not used in this study because no variation occurs within the ingroup. 
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Character 13: squamosal process of jugal (Fig. 20). In most ‘‘iguanids’’, the squa- 
mosal process of the jugal tapers distally as it joins with the postorbital bone to form 
part of the supratemporal arch. In Anolis equestris, Chamaeleolis and Phrynosoma, 
the squamosal process of the jugal is broad. 
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Fig. 20: Posterolateral aspect of skull of Basiliscus, Corytophanes and Laeamanctus, showing rela- 
tive positions of jugal, squamosal, postorbital and quadrate. 


Within the ingroup, Basiliscus and Laemanctus show the common ‘‘iguanid’’ pattern 
of a tapered squamosal process. In Corytophanes the squamosal process is expanded 
and broad similar to the condition seen in Phrynosoma, Anolis equestris and Chamae- 
leolis. This broad terminal expansion of the jugal includes a rigid tongue-and-groove 
joint between the postorbital bone and the jugal that supports the posterodorsal aspect 
of the orbit and the base of the supratemporal arch. 


The distribution of character states indicates that a thin squamosal process of the jugal 
is the unequivocal plesiomorphic condition in ‘‘iguanids’’, and that a broad terminal 
portion of the jugal is the derived condition (7:0 consensus). Four independent origins 
for the derived character state are hypothesized. 

Character 14: jugal-squamosal contact (Fig. 20). Three conditions of the 
squamosal-jugal relationship in ‘‘iguanids’’ are present: little or no contact between the 
squamosal process of the jugal and the anterior end of the squamosal; broad contact 
between the squamosal and jugal, which excludes the postorbital from the superior rim 
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of the infratemporal fossa; and dorsal overlay of the anterior portion of the squamosal 
by the squamosal process of the jugal. Because the ‘‘overlaying’”’ condition includes 
contact to an extended degree, only two conditions are recognized: contact or no con- 
tact between the squamosal and jugal. This feature is used as a systematic character be- 
cause taxa with a tapering squamosal process (Character 13) can have broad contact 
(overlaying) with the squamosal. Therefore, characters 13 and 14 are exclusive of one 
another. 


In morunasaurs and oplurines the squamosal process of the jugal and the anterior pro- 
cess of the squamosal are separated from each other or are only narrowly in contact 
on the inferior aspect of the supraorbital arch. In most sceloporines the two processes 
are separated, but there is narrow contact in Uma, Holbrookia, some Callisaurus and 
in some Petrosaurus. In Phrynosoma, there is a broad area of contact between the jugal 
and the squamosal. 


All tropidurines with the exception of Phymaturus and Liolaemus have narrowly con- 
tacting or separated jugals and squamosals. In Phymaturus and Liolaemus the jugal 
and squamosal are in broad contact with some species (e.g., Liolaemus kingii, Liolae- 
mus fitzingeri, Phymaturus patagonicus) showing some overlay. 

In Polychrus, Enyalius, Pristidactylus, and the para-anoles the squamosals and jugals 
are separated. In most Anolis the squamosals are either completely separated from the 
jugals, or in narrow contact. In Leiosaurus, Diplolaemus, A. equestris and Chamaeleo- 
lis there is, however, a zone of broad contact between the jugal and squamosal on the 
inferior aspect of the supratemporal arch, with some instances of overlay. The condit- 
ion observed in the derived anoloids does not affect the polarity decision at the anoloid 
basal node. 


In all iguanines except Dipsosaurus, the squamosal and jugals are in narrow contact, 
or are completely separated. In Dipsosaurus the jugal overlays the anterior portion of 
the squamosal. Because Dipsosaurus forms part of a tritomy at the iguanine basal node 
(de Queiroz 1987; Fig. 4) no unequivocal character state can be determined at this out- 
group node (2:1 consensus). 


In crotaphytines the anterior portion of the squamosal is overlapped by the squamosal 
process of the jugal. 


In Basiliscus and Laemanctus the squamosal and jugals are separated, or are in narrow 
contact. All three species of Corytophanes show a broad contact zone between the 
squamosal process of the jugal and the anterior process of the squamosal. 


The distribution of character states at the basal outgroup nodes indicates that narrow 
or no contact between the jugal and the anterior aspect of the squamosal is plesiomor- 
phic (4:1 consensus). A broad contact zone between the squamosal and jugal, which 
includes overlay, is the derived condition. 


Character 15: posterior angle of jugal (Figs. 16, 20, 23). The posterior angle of the 
jugal in ‘‘iguanids’’ varies from an obtuse angle to 90 °. 

In most ‘‘iguanids’’ the posteroventral aspect of the jugal forms an obtuse angle. The 
posteroventral corner is expanded and angular in the anoloids Chamaeleolis and Ano- 
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lis, in crotaphytines, some Pristidactylus (Etheridge, pers. comm.), and in Petrosaurus. 
In the above mentioned taxa, the squamosal process is triangular and the posterior 
margin is almost vertical. Diplolaemus and Leiosaurus have a peculiar condition in 
which the angle of the jugal has a posteriorly projecting spine. 

In basiliscines, Basiliscus is variable with most specimens showing a ventrally rounded 
posteroventral edge with no indication of a posteroventral expansion. In Corytophanes 
and Laemanctus the posteroventral aspect of the jugal is distinctly angular and expan- 
ded posteriorly, such that the posterior aspect of the jugal forms a vertical margin. 
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10 - 


Corytophanes cristatus I 


Fig. 21: Sclerotic ring showing “normal” pattern of overlap of the 14 scleral ossicles. The 1 ossicle 
is located at the posteroventral aspect of the eye. Subsequent numbering is caudodorsal. Symbols 
used are: i = imbricating, i.e. overlapping a single adjacent scleral ossicle; - = negative, i.e. scleral 
ossicle is overlapped by two adjacent ossicles; + = positive, i.e. scleral ossicle overlaps both adja- 
cent ossicles. 


53 


The distribution of the character states at the basal outgroup nodes indicates that the 
rounded jugal is the unequivocal plesiomorphic condition in ‘‘iguanids’’ (5:1 consen- 
sus). An expanded right-angle jugal is the apomorphic condition. 


Sclerotic Ring 


The sclera of the eye contains a sclerotic ring that is made up of interlocking and 
overlapping thin bony platelets (scleral ossicles) (Fig. 21). Fourteen scleral ossicles with 
a consistent pattern of overlap between them is characteristic of the ‘‘iguanids’’ (Presch 
1970; Underwood 1970, 1984; de Queiroz 1982). Scleral ossicles 1, 6 and 8 are defined 
as being positive (overlapping both immediately adjacent ossicles); 4 (temporal), 7 (dor- 
sal) and 10 (nasal) are negative (overlapped by both neighboring ossicles); the remaining 
ossicles are imbricating (overlapped on one side and overlapping adjacent ossicle on the 
other side) (Underwood 1970, 1984; de Queiroz 1982). 


Underwood (1970) reported 13 scleral ossicles for Corytophanes for the two eyes he exa- 
mined, but no species was indicated. He indicted that a loss of scleral ossicle 9 (imbrica- 
ting) would be the most parsimonious assumption involving but a single evolutionary 
shift from the presumed plesiomorphic ‘‘iguanid’’ condition. De Queiroz (1982) also 
examined Corytophanes and indicated that one of the eyes examined had 13 scleral os- 
sicles rather than 14. It is not clear from his report from which species the variant pat- 
tern came. However, he suggets that it is through the loss of either scleral ossicle 5 or 6. 


In this study all available scleral ossicles were examined. In Corytophanes cristatus and 
C. hernandezi the plesiomorphic ‘‘iguanid’’ condition was observed. In Corytophanes 
percarinatus most specimens had 13 scleral ossicles and considerable variation in pat- 
tern was observed. This fact leaves me to believe that the Corytophanes that Under- 
wood (1970) examined is C. percarinatus and that the variant eye of de Queiroz (1982) 
was also from a C. percarinatus (listed as Corytophanes sp.). 


Two points of interest should be stressed here. The Corytophanes percarinatus that 
show a reduction in number of scleral ossicles (13 vs. 14) with locality data were collec- 
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Fig. 22: Variations observed in sclerotic rings of Corytophanes percarinatus. 
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ted in the mountaneous regions of Guatemala. The second point is that asymmetry was 
common. All C. percarinatus showing reduction in one eye also showed reduction in 
the other eye. The pattern of overlap between the two eyes was quite different. Fig. 22 
illustrates cases of variation observed in Corytophanes, with reduction and variable 
patterns of overlap. 


Temporal Region 


The bones discussed in this section are those that surround the two temporal and the 
postemporal fossae: postorbitals, parietal, squamosals, supratemporals, quadrates and 
epipterygoids. 


Postorbital 


The postorbital is a triangular bone that forms the posterodorsal aspect of the orbit 
and the anterolateral portion of the supratemporal fossa, and is the main support of 
the supratemporal arch. The postorbital may form part of the dorsal aspect of the in- 
fraorbital fossa when the ascending ramus of the jugal and the squamosal are not in 
contact (see character above). 


Character 16: supraorbital process (Figs. 14, 23, 25, 33). In Corytophanes the post- 
orbital bone has a spine projecting anteriorly that, with the posterior projecting spine 
of the prefrontal, forms a bony supraorbital arch. In C. cristatus and C. percarinatus 
the two spines are in contact and form a complete arch. In C. hernandezi the two spines 
do not meet and the supraorbital arch is thus incomplete. The distal ends of the two 
processes, however, are joined by connective tissue. 


In Laemanctus the postorbital bone has a small anterior projection, but the posterior 
process of the prefrontal is absent. In Basiliscus neither process is present. 


In Phrynosoma incomplete and complete supraorbital arches are present; Anolis eque- 
stris has an incomplete arch. In all other outgroup taxa examined the supraorbital arch 
is absent. 


Using the outgroup consensus algorithm, the absence of a supraorbital arch is the un- 
equivocal plesimorphic condition at the ingroup node (7:0 consensus). This character 
can be interpreted as a three-state transformation serie, wherein an incomplete arch is 
the intermediate state, and a complete bony supraorbital arch the apomorphic state. 


Parietal 


As mentioned above, the development of the parietal blade is the only character of the 
basiliscines that is not shared with any other ‘‘iguanid’’ genus. Therefore the descrip- 
tion of this bone and its development deserve careful attention. 

The parietal is a median unpaired quadrangular bone forming the roof of the cranial 
vault. The medial portion is constricted. The anterior portion forms a transverse suture 
with the frontal bone. The posterior supratemporal process overlies the supratemporal, 
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and extends posterolaterally to contact the paraoccipital process of the exoccipital, the 
posterior aspect of the squamosal, and the dorsal portion of the quadrate at the inter- 
calary cartilage. The posteromedial portion of the parietal articulates with the supra- 
occipital by means of the cartilaginous processus ascendens tecti synotici (Gaupp 1900; 


Fig. 23: Variation of bony supraorbital arc in Corytophanes. (Lateral view of C. cristatus is courte- 
sy of K. de Queiroz). 
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de Beer 1937; Oelrich 1956). This process is the site of metakinesis between the occipital 
segment (posterior brain case) and the rest of the skull. Skull kinesis has not been 
investigated in basiliscines. 


Five characters are discernable from the morphology and development of the parietal, 
with separate evolutionary histories (characters 18—22). 


Character 17: parietal foramen position (Fig. 14). In ‘‘iguanids’’the parietal fora- 
men may be in one of three places on the skull. In most ““iguanids’’ the parietal fora- 
men is located at the frontoparietal suture. In some, the foramen lies more anteriorly, 
being entirely within the frontal bone, or it may lie posteriorly completely within the 
parietal (Boulenger 1890). 


Estes et al. (1988) indicated that the parietal foramen, when present, is located within 
the parietal bone in most non-iguanian squamates (e.g., Agamidae, Lacertidae, Varani- 
dae, Xenosauridae and Sphenodon) and polarized this condition as plesiomorphic for 
the Squamata, but considered its location at the frontoparietal suture to be a synapo- 
morphy for Iguania. Etheridge & de Queiroz (1988) also considered the location of the 
parietal foramen at the frontoparietal suture as the plesiomorphic condition in Iguania. 
The parietal foramen located within the frontal or parietal were defined as being alter- 
nate apomorphic transformations. Loss of a parietal foramen was hypothesized as deri- 
ved from the plesiomorphic condition, or from either apomorphy. This decision was 
based on the fact that among ‘‘iguanids’’ only some Anolis have a parietal foramen 
located entirely within the parietal bone. Given that anoles are monophyletic, reversing 
the polarity of this character (i.e the foramen within the parietal as the plesiomorphic 
condition, fide Estes et al. 1988) would be highly incongruent with many other charac- 
ters. 


The character state distributions at the basal outgroup nodes all indicate that the loca- 
tion of the parietal foramen at the frontoparietal suture is the plesiomorphic condition 
at the ingroup/outgroup node (6:0 consensus). 


Within the basiliscines, Basiliscus and Corytophanes show the apomorphic condition, 
in which the parietal foramen is located entirely within the frontal bone. In Laemanctus 
serratus the parietal foramen is invariably found at the frontoparietal suture. In L. /on- 
gipes, the position of the parietal foramen is highly variable: in some specimens the pa- 
rietal foramen is clearly located within the frontal bone, whereas in others the foramen 
is close to the frontoparietal suture and in still others the foramen is located at the su- 
ture. 


Using Estes et al.’s (1988) criterion for variation (see also discussion on variation), Lae- 
manctus longipes, which shows both the plesiomorphic and apomorphic conditions 
should be coded as having the plesiomorphic condition. 


In the context of ‘‘iguanids’’, the location of the parietal foramen within the frontal 
bone can be interpreted as an autapomorphy for the basiliscines, with a reversal in Lae- 
manctus serratus and in some L. longipes. The presence of the parietal foramen within 
the frontal bone of Dipsosaurus, some Sauromalus obesus and in some Leiocephalus 
can be interpreted as convergence. 
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Character 18: lateral shelves of adductor crest (Figs. 14, 24). The insertion site of 
the adductor musculature on the top of the parietal can be raised to form a crest or 
crests. These are called adductor crests throughout this study. The adductor crests 
themselves can have shelves that project laterally to overlay the insertion of the adduc- 
tor musculature. 


Among the outgroups there are two conditions with respect to adductor crests. First, 
the adductor crests may lack lateral shelves, or when present, there are small lateral 
shelves that are confined to the anterolateral aspect of the adductor crests. Second, the 
two lateral adductor crests are prominent and are medially confluent at the posterior 
border of the parietal. The adductor crests in this case have distinct lateral shelves that 
extend the entire length of the crests. At the posterior aspect, the lateral shelves partially 
overlie the supratemporal opening. 

The first condition was identified in most ‘‘iguanids’’, whereas the second condition 
was observed only in Chamaeleolis, Phenacosaurus (R. Etheridge, pers. comm.) and in 
some Anolis. Distribution at the outgroup basal nodes therefore show that the wide- 
spread ‘‘iguanid’’ condition is the plesiomorphic state, the alternate condition being 
apomorphic (7:0 consensus). 

Within basiliscines, Basiliscus exhibits the plesiomorphic state in having small adductor 
crests with lateral shelves that are restricted to the anterolateral aspects of the crests. 
The adductor crests progress forward ontogenetically (see below) and the adductor 
crests and lateral shelves are lost. 


Corytophanes exhibits the apomorphic condition. In addition, the two medial con- 
fluent crests continue as an enlarged posteriorly directed parietal blade. The lateral 
shelves are much expanded to completely overlie the supratemporal opening. 


Laemanctus is intermediate: the lateral shelves of the adductor crests are prominent 
along their entire length, but they are not expanded posterolaterally to overlie the supra- 
temporal opening. 

The lateral shelves of the adductor crests in Laemanctus do not serve as the origin of 
any muscle, but simply cover the parietal blade origin of the m. pseudotemporalis su- 
perficialis. The posteriorly tapering shelves of Corytophanes, on the other hand, serve 
as an additional sites of origin for the m. pseudotemporalis superficialis (Costelli 1973; 
pers. observ.). 


Character 19: parietal roof shape (Figs. 14, 24). The shape of the parietal roof in 
““iguanids’’ has been described by Etheridge (1959), and Etheridge & de Queiroz (1988). 
A trapezoidal parietal with widely separated lateral borders posteriorly is the primitive 
‘““iguanid’’ condition. Two intermediate evolutionary character states led to the apo- 
morphic condition of the parietal bone, in which the median crests project posteriorly 
as a vertical blade. 

Within the basiliscines, only the apomorphic condition is present; the adult parietal 
roof is Y-shaped with the posteriorly projecting blade a continuation of the two antero- 
lateral adductor crests, confluent at the midline. Etheridge & de Queiroz’s (1988) inter- 
mediate states therefore, do not apply, and only the primitive state with the absence of 
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a parietal crest, and the apomorphic condition with a single median parietal blade, are 
used here. 
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Fig. 24. Dorsal view of parietal bone in Basiliscus, Corytophanes and Laemanctus. Illustration 
shows different ontogenetic sequences, adductor ridge size differences, adult parietal roof shape, 
development of the parietal crest and parietal crest sexual dimorphism in basiliscines. The asterisk 
indicates stage at hatching for respective taxa (see text for further explanation). 


59 


Ontogenetic series of Basiliscus reveal that the two adductor crests diverge anteriorly, 
increasing the angle between them. In fully adult male Basiliscus the adductor crests 
meet at an angle of 180° that results in a single median parietal blade. 


Ontogenetically, in Laemanctus and Corytophanes the adductor crests progress poste- 
riorly, resulting in a posterior shift in the base of the parietal blade and a decrease in 
the angle between the two adductor crests. In fully adult Laemanctus an angle of about 
60° is attained, whereas in adult Corytophanes the two adductor crests progress more 
posteriorly resulting in angles of approximately 30° to 45°. 


I interpret this character as a bi-directional transformation series from the primitive 
‘“‘iguanid’’ condition (absence of a well-developed parietal blade). One direction, seen 
in Basiliscus, leads to the development of a median parietal blade with two anterolat- 
erally projecting adductor crests. As these crests develop in an anteromedial direction, 
the angle between them increases, resulting in an anterior shift of the base of the me- 
dian parietal blade. 

In the other transformation from the primitive ‘‘iguanid’’ condition, there is a 
posterior progression of the adductor crests, which results in a decrease of the angle 
between them. Consequently, the base of the parietal blade shifts posteriorly. In adult 
Laemanctus the posterior shift is arrested when a 60° angle between the two anterior 
adductor crests is achieved. In Corytophanes, however, the posterior migration of the 
anterior adductor crests ceases at angles of 45° or less. 


This character is coded as follows: outgroups posses the primitive condition (no median 
parietal crest), the Basiliscus-condition is coded as ‘‘1A’’; the condition found in 
Laemanctus a ‘‘1B’’ and that of Corytophanes as ‘‘2B.”’ 


It is important to note that various outgroup taxa also possess an expanded median 
blade. Chamaeleolis and Anolis equestris have a blade similar to Corytophanes- 
Laemanctus. Anolis garmani and other large anoles have a distinctive median crest 
resulting from posterior confluency of the lateral adductor crests, with a Basiliscus-like 
anterior migration of these adductor crests (see also Etheridge 1959 and de Queiroz 
1987 for comparable ontogenetic sequences in anoles and iguanines, respectively). 
Complete ontogenetic series of anoles and other ‘‘iguanids’’ are needed for further 
study of the development of the median crest. None of the above mentioned taxa, 
however, have well-developed parietal blades as seen in basiliscines. 


Character 20: development of the parietal blade (Fig. 24). The developmental tim- 
ing of the parietal blade is significantly different among the ingroup taxa. 

In Basiliscus the parietal blade develops entirely postembryonically, whereas in Cor- 
ytophanes and Laemanctus the median parietal blade is already well-developed at hat- 
ching. 

Three alternative polarities can be hypothesized. The development of the parietal blade 
postembryonically is the apomorphic condition; the embryonic development of the 
parietal blade is the apomorphic condition, or both conditions are apomorphic and are 
part of a bi-directional transformation series from the plesiomorphic condition. 


Embryonically, there may be deletion or retardation of certain developmental stages or 
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the acceleration of developmental stages with respect to the postembryonic develop- 
ment of the parietal blade. Because deletion of non-terminal ontogenetic stages is 
unlikely, two alternatives remain: the acceleration of stages in Corytophanes and 
Laemanctus, or the retardation of ontogenetic stages in Basiliscus. 


Among outgroup taxa (see above), the development of a median blade occurrs postem- 
bryonically. The hypothesized apomorphic condition is, therefore, an accelerated em- 
bryonic ontogeny of the median parietal blade in Corytophanes and Laemanctus with 
respect to Basiliscus. 


Character 21: parietal blade sexual dimorphism (Fig. 24). The parietal blade in 
Basiliscus is only obtained by males, whereas both sexes of Corytophanes and 
Laemanctus have a well-developed parietal blade. 


The parietal blade in adult male Basiliscus consists of a thin lamellar sheet of bone ris- 
ing from a bony base. In adult female Basiliscus the bony base is present, but there is 
no vertical expansion. 


Outgroup data is of little help in resolving the polarity of this character, as the parietal 
blade is absent in most taxa. In those taxa (see above) that have a rudimentary parietal 
blade (median crest) there is insufficient skeletal material and information on the sex 
of the animal. 


My observations on the developmental pattern of the parietal blade in Basiliscus show 
that subadults of both sexes have a ventral bony base, which is then elaborated in adult 
males. It is equally parsimonious to assume that the ancestral basiliscine was sexually 
dimorphic with respect to a well-developed blade than it is to accept the alternative con- 
dition, in which the ancestral basiliscine was not sexually dimorphic with regards to a 
well-developed blade. The former requires the the addition of a well-developed blade 
in female Corytophanes & Laemanctus, whereas the latter opts for the loss of a well- 
developed blade in female Basiliscus. Nonetheless, a survey of ‘‘iguanids’’ and other 
squamates suggests that sexual dimorphism in general seems to be the plesiomorphic 
condition, indicating that a sexually dimorphic blade is primitive for basiliscines. 


Character 22: expansion of parietal blade (Fig. 25). As mentioned above, the 
parietal blade of Basiliscus consists of a ventral bony base with a vertically expanded 
blade of thin lamellar bone. In Corytophanes and Laemanctus the parietal blade is well 
ossified and is expanded ventrally. 


The polarity of this character is again difficult to interpret because none of the taxa 
among the outgroups has a parietal crest. The two conditions of the parietal blade as 
described above are hypothesized to be part of a bi-directional transformation series. 
The plesiomorphic state is defined as the absence of a median parietal blade, with the 
dorsal expansion of the blade as one apomorphic condition, and the ventral expansion 
as the alternate apomorphic condition. 


The parietal blade and associated characters are the only suite of attributes that are true 
autapomorphies for the basiliscines. The parietal blade itself most likely developed as 
a sexual dimorphic structure. It also has additional functional adaptations such as an 
expanded site of origin for the m. pseudotemporalis superficialis (see below). This is 
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Fig. 25: Expansion of parietal blade in Basiliscus and Corytophanes. 


in contrast to the only other “iguanids” with a parietal blade (Chamaeleolis and some 
Anolis), in which the parietal blade serves as both the site of origin for the m. pseudo- 
temporalis superficialis and the dorsal head of the m. adductor medius. In Basiliscus 
the m. pseudotemporalis superficialis is restricted solely to the bony base of the parietal 
blade. In Corytophanes and Laemanctus, by contrast, this muscle has a broader origin, 
and originates from the laterally expanded adductor shelves in addition to most of the 
parietal blade. 


Perhaps indirectly associated with the increased origin of the m. pseudotemporalis su- 
perficialis is the closure of the posttemporal fossa in Corytophanes. The dorsal head 
of the m. adductor mandibulae externus profundus is reduced greatly in Laemanctus 
and entirely absent in Corytophanes. In Basiliscus the dorsal head is well developed. 
The fibers of the dorsal head of the m. adductor mandibulae externus profundus run 
parallel to the fiber of the m. pseudotemporalis superficialis. Also, they both insert on 
the Bodenaponeurosis suggesting similar functions. The increased origin of the m. 
pseudotemporalis superficialis and therefore enlargement of this muscle in Laemanctus 
and Corytophanes may have resulted in the reduction (Laemanctus) and eventual loss 
(Corytophanes) of the dorsal head of the m. adductor mandibulae externus profundus. 
The loss of the dorsal head, which originates from the ventral surface of the parietal 
and runs through the posttemporal fossa may have led to the closure of this fossa. No 
experimental evidence can be provided to support this contention at this time, but the 
hypothesis seems plausible. 


The timing of the development of the parietal blade in basiliscines is quite different. 
In Basiliscus the parietal blade develops entirely postembryonically. This is in contrast 
to the Corytophanes-Laemanctus clade in which the parietal blade is an embryonic de- 
velopment. It should also be noted that the parietal blade is sexually dimorphic for Ba- 
siliscus, but is well developed in both sexes in Corytophanes and Laemanctus. The sug- 
gestion is that the “ancestral” basiliscine was probably sexually dimorphic with respect 
to a parietal blade that developed postembryonically. The Corytophanes-Laemanctus 
clade is also the best supported node in the phylogeny showing no homoplasies. 
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Squamosal 


The squamosal is an elongate, anchor-shaped bone forming the posterodorsal rim of 
the infratemporal fossa, and the posterolateral aspect of the supratemporal fossa. 


Three processes may be present posteriorly: a dorsal process that articulates with the 
supratemporal process of the parietal, a condylar process, that articulates with the ce- 
phalic condyle of the quadrate, and a small distal process that projects medially into 
the intercalary cartilage. Robinson (1967) noted that in “lacertilians”® which retain the 
squamosal the dorsal process is much abbreviated or absent altogether. Within Iguania, 
the squamosal usually retains a much abbreviated dorsal process. 


Character 23: dorsal process of squamosal (Fig. 20). The presence or absence of 
a dorsal process of the squamosal varies considerably within “iguanids”. Among the 
tropidurines examined, Liolaemus, Leiocephalus, Phymaturus, Plica and some Uranos- 
codon posses a dorsal process that may or may not contact the supratemporal bone. 
In the eastern and western 7Tropidurus, Stenocercus and some Uranoscodon a dorsal 
process was absent. Character distribution for the tropidurines indicates that the pre- 
sence of a dorsal hook is the condition found at the tropidurine basal node. 


In anoloids, all specimens examined have a distinctive dorsal process of the squamosal, 
with an extreme case in Chamaeleolis. All sceloporines except Uta, Urosaurus and some 
specimens of Petrosaurus have a dorsal process. Both morunasaurs and oplurines lack 
a prominent dorsal process. All crotaphytines examined have a distinct dorsal process 
that contacts the supratemporal, in addition to a distinct distal process that articulates 
with the intercalary cartilage. In iguanines the absence of a dorsal process is the condi- 
tion found at the basal node of that taxon, with a dorsal process of the squamosal pre- 
sent in Sauromalus, Cyclura and Iguana. 


In Basiliscus no distinct dorsal, condylar or distal processes are apparent. In Coryto- 
phanes and Laemanctus a distinct dorsal process is present that contacts the posterola- 
teral aspect of the supratemporal bone on the supratemporal process of the parietal. 


The distribution of the character states yield an equivocal polarity decision at the in- 
group/outgroup node (3:3 consensus). This character will therefore be left unordered 
in the data matrix. 


Character 24: squamosal (Fig. 20). In all outgroups examined (except Phrynoso- 
ma), the squamosal is slightly convex dorsally and only contacts the cephalic condyle 
of the quadrate with the condylar process. 


Within the ingroup, Basiliscus, Laemanctus and Corytophanes cristatus all have the 
condition described above, in which there is a single contact zone at the cephalic con- 
dyle of the quadrate between the squamosal and the quadrate. In C. hernandezi and 
C. percarinatus the anterior process of the squamosal is distinctly straight and overlaps 
the anterodorsal border of the lateral crest forming a “double articulation” with the 
quadrate. The ventral process of the squamosal forms a “peg and notch” articulation 
with the cephalic condyle of the quadrate as described by Robinson (1967). The former 


5) Quotes added to indicate this paraphyletic taxon. 
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articulation is a syndesmosis between the anterodorsal border of the quadrate and the 
medial aspect of the squmosal. 


In Phrynosoma the anterior projection of the squamosal is straight and overlaps but 
does not contact the lateral anterodorsal aspect of the quadrate. 


The distribution of character states among the outgroups indicates that the convex an- 
terior projection of the squamosal (single articulation) is the unequivocal plesiomor- 
phic condition within “iguanids” (7:0 consensus). The “double articulation” of the 
squamosal is a synapomorphy for Corytophanes hernandezi and C. percarinatus with 
a case of convergent evolution in Phrynosoma. 


Supratemporal 


The supratemporal is a small bone located on the ventral surface of the supratemporal 
process of the parietal bone. All basiliscines exhibit the primitive “iguanid” condition, 
with the supratemporal bone overlapping laterally the supratemporal process of the pa- 
rietal. 


Quadrate 


The quadrate is an endochondral element that suspends the lower jaw at the back of 
the skull. The cephalic condyle of the quadrate articulates with the paraoccipital pro- 
cess medially, the supratemporal dorsally, and the squamosal laterally by means of an 
intercalary cartilage forming a synovial joint (Versluys 1912). In addition, a syndesmo- 
sis occurs between the slightly excavated articular facet, located above the ventral con- 
dyle and the quadrate process of the pterygoid (see description of character 10). The 
syndesmodial and synovial joints permit a certain degree of movement of the quadrate 
that, in conjunction with the loss of the quadratojugal, results in the squamate strepto- 
stylic skull (Robinson 1967). The ventral condyle of the quadrate articulates with the 
articular bone of the lower jaw. 


Character 25: medial concha of quadrate. The quadrate of Basiliscus has a medial- 
ly expanded concha which contacts the anterior portion of the paraoccipital process of 
the exoccipital bone. The quadrate of Corytophanes and Laemanctus, on the other 
hand, is not expanded medially beyond the cephalic and ventral condyles. This charac- 
ter can be interpreted as a three-state transformation, with an expanded medial concha 
that contacts the anterior portion of the paraoccipital process of the exoccipital bone 
as one state, an expanded medial concha as a second state (not contacting the paraocci- 
pital process), and a constricted medial concha of the quadrate as a third character 
state. More conservatively this character is viewed as two states: the medial concha is 
either expanded or constricted. In species that have a medially expanded concha the 
amount of contact with the anterior portion of the paraoccipital process seems to be 
size related. But within the genera examined, the two state characterization is con- 
sistent. 


Crotaphytines, morunasaurs, oplurines and all tropidurines have expanded medial con- 
cha, without exceptions. Within sceloporines all genera except Callisaurus and the ear- 
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less lizards (Cophosaurus and Holbrookia) have expanded medial concha. Noteworthy 
is Phrynosoma, because the medial concha is extremely expanded dorsally. All iguani- 
nes except Brachylophus and Amblyrhynchus also have an expanded medial concha. 
In Conolophus, Cyclura and larger Sauromalus the expanded medial concha is suppor- 
ted by a bony strut that extends from the central portion of the quadrate to the medio- 
dorsal aspect of the medial concha. The polarity at the iguanine basal node calls for 
an expanded medial concha to be the most parsimonious assumption (2:1 consensus). 
All anoloids examined except the leiosaurs have constricted medial concha. 


The character state distribution at the outgroup nodes is a (6:1) consensus, with an ex- 
panded medial concha as the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup basal 
node. 


Character 26: quadrate (Fig. 20). In all outgroup taxa, exclusive of the anoles, the 
quadrate has an anteriorly directed curvature. The stapes rests within this curvature. In 
anoles, however, the quadrate is straight and the cephalic condyle, the ventral condyle 
and the posterior crest all lie within a frontal plane, with the stapes contacting the po- 
sterior crest. 


The distribution of character states at the outgroup basal nodes are all unequivocal and 
indicate that an anteriorly curving quadrate is the plesiomorphic condition at the in- 
group/outgroup node (7:0 consensus). 


Basiliscus shows the primitive “iguanid” condition with an anteriorly curving quadrate. 
Corytophanes and Laemanctus have the derived condition with a vertical posterior 
crest of the quadrate. 


Epipterygoid 
The epipterygoids are thin, cylindrical bones aligned vertically in the lateral aspect of 
the temporal region of the skull. 


Character 27: epipterygoids. In Basiliscus and Laemanctus the epipterygoid shows 
the characteristic “iguanid” condition: the epipterygoid slopes forward and downward 
at an angle, and the dorsal end contacts the ventral portion of the parietal. In some 
specimens of Basiliscus and other “iguanids”, a small vertical downgrowth of the parie- 
tal contacting the dorsal end of the epipterygoid can be observed. The ventral down- 
growth, however, seems to be predominantly present in larger specimens. 


In Corytophanes the epipterygoid is short, slants caudally and is never in contact with 
the ventral portion of the parietal bone. In Corytophanes hernandezi and C. cristatus 
the dorsal end of the epipterygoid is free and reaches the level of the supratrigeminal 
process. In these two taxa a ligamentous connection joins the head of the epipterygoid 
with the supratrigeminal process. 

In Corytophanes percarinatus the epipterygoid also slants caudad, but is not free dor- 
sally, and contacts with the alar process of the prootic. 

In all outgroup taxa examined the dorsal end of the epipterygoid contacts the ventral 
aspect of the parietal. Presch (1969) reported the epipterygoid to be absent in Phrynoso- 
ma solare, but it is in fact present, but vistigal (Axtell 1986). 
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The distribution of character states at the outgroup nodes indicates that the 
epipterygoid contacting the ventral aspect of the parietal is the plesiomorphic condition 
at the ingroup/outgroup basal node (7:0 consensus). 


The condition in Corytophanes is apomorphic, whereas the condition in both Basilis- 
cus and Laemanctus are plesiomorphic. 


Posterior Brain Case 


The posterior brain case consists of the following neurocranial elements of endochon- 
dral origin: supraoccipital, exoccipitals, basioccipital, prootic and basisphenoid. These 
bones are tightly sutured or fused. The medulla and cerebellum are housed within these 
bones. 


The anterior portion of the brain is not enclosed by bone, but is limited anteriorly by 
a double folded interorbital septum. The anterior cavity houses the hypothalamus, the 
optic lobes, the cerebral hemispheres, and the olfactory stalks. 


Basisphenoid 


The basisphenoid is a median bone forming part of the floor of the cranial cavity. It 
forms part of the basipterygoid joint, which is the major source of ventral kinesis be- 
tween the posterior brain case and the rest of the skull (see also description of the ptery- 
goid). 

Character 28: crista ventrolateralis. The crista ventrolateralis (Säve-Söderbergh 
1947) is located on the ventral portion of the basisphenoid and projects laterally, poste- 
rior to the basipterygoid process. The vidian canal is located dorsal to the crista ventro- 
lateralis at the base of the basipterygoid process. 


Within tropidurines, iguanines and sceloporines, the crista ventrolateralis is broad and 
expanded laterally to overly the vidian canal such that it is obscured in ventral view. 
A broad crista ventrolateralis also occurs in Polychrus, Enyalius, Chamaeleolis, Anolis, 
some Enyalioides, Oplurus and Hoplocercus. 

In all remaining taxa of the outgroups, such as Pristidactylus, Urostrophus, crotaphyti- 
nes, Chalarodon, Morunasaurus and some Enyalioides, the crista ventrolateralis is nar- 
row and the vidian canal is visible in a ventral view. 

The polarity at the ingroup/outgroup node is a (4:1) consensus decision, indicating that 
a broad crista ventrolateralis is the plesiomorphic condition. A narrow crista ventrola- 
teralis with an exposed vidian canal (apomorphic condition) was only observed in Basi- 
liscus within the ingroup. 


Basioccipital 

The basioccipital is a median neurocranial bone forming the floor of the posterior 
brain case and the median third of the occipital condyle. The dorsal aspect of the ba- 
sioccipital is concave and protects the medulla oblongata. 
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Prootic & Orbitosphenoid 


The prootic is a paired bone that forms the lateral walls of the cranial vault and is su- 
tured to the other bones of the posterior brain case. 


The lateral wall of the prootic has numerous crests for the attachment of aponeuroses. 
In most “iguanids” the medial wall is entirely covered with dura and the posterior 
aspect contains the tympanic bulla. 


The supratrigeminal process of the prootic is prominent in Basiliscus, whereas it is 
small and sometimes absent in Corytophanes and Laemanctus. In addition, in Coryto- 
phanes there is connective tissue between the supratrigeminal process and the head of 
the epipterygoid, which is free (see also the description of the epipterygoid). The head 
of the epipterygoid contacts the pila antotica and is partially embedded within the 
prootic membrane. In Basiliscus and Laemanctus, the head of the epipterygoid contacts 
a ventral process of the parietal bone (see description of epipterygoid and character 27). 
Medially the epipterygoid contacts the pila antotica, but is completely excluded from 
the prootic membrane. 


The orbitosphenoids are semicircular bones lying within the interorbital membranes. 
The orbitosphenoid is continuous with five orbital cartilages, one of which is the poste- 
roventral pila antotica. During skeletal preparation, the orbitosphenoid and associated 
cartilages are frequently lost or damaged. Hence, large sample sizes of complete orbito- 
sphenoids were not available for character evaluation. 


Exoccipital 


The exoccipital sutures dorsally with the supraoccipital, anteriorly with the prootic and 
ventrally with the basisphenoid. It consists of a central body, which houses the poste- 
rior half of the membranous labyrinth and the posterolaterally directed paraoccipital 
process. 


Character 29: outlines of bony labyrinth (Fig. 26). Etheridge & de Queiroz (1988) 
used the amount of exposure of the superficial outlines of the osseous labyrinth of the 
inner ear as a systematic character. They recognized a three state character transforma- 
tion: the superficial outlines of the osseous labyrinth are obscure (plesiomorphic condi- 
tion); they are slightly raised above the occipital bones (intermediate condition) or they 
are very distinct, raised well above the surface of the occipital bones (apomorphic con- 
dition). Etheridge & de Queiroz’s (1988) polarity decision is accepted here; non- 
exposure of the bony labyrinth above the occipital bone is widespread among the Scle- 
roglossa and Sphenodon. 


Among the outgroup taxa examined, the presumed apomorphic state occurs in several 
distantly related taxa. Well-defined outlines of the bony labyrinth are found in crota- 
phytines, most anoloids, Petrosaurus, Urosaurus, some Enyalioides, some Oplurus and 
in Uranoscodon. The presumed intermediate condition is widespread in sceloporines 
(except Phrynosoma and the above mentioned taxa), Chalarodon, Hoplocercus, Leioce- 
phalus and in Dipsosaurus. The presumed plesiomorphic condition (superficial out- 
lines of bony labyrinth obscure) is found in some anoloids, Morunasaurus, Phrynoso- 
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Fig. 26: Posterior view of skull of Corytophanes percarinatus. Dorsal expansion of bony labyrinth 
and limiting angles of parietal result in the closure of the postemporal fossa. Notice the broad con- 
tact of quadrate process of pterygoid with quadrate. 


ma, all iguanines except Dipsosaurus and in tropidurines exclusive of Uranoscodon and 
Leiocephalus. 

The distribution of the character states at the outgroup nodes shows a (2:1:1) consensus 
distribution. No unequivocal polarity decision at the ingroup/outgroup basal node can 
be made. 

Within the ingroup, Basiliscus invariably shows the presumed intermediate condition 
(fide Etheridge & de Queiroz 1988). In Corytophanes and Laemanctus the bony laby- 
rinth is elevated well above the occipital bones (presumed apomorphic condition). 
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Supraoccipital 


The supraoccipital is a median bone that forms the dorsal rim of the foramen magnum. 
It roofs the dorsal aspect of the posterior brain case and contains the dorsal portion 
of the membranous labyrinth. 


Character 30: posttemporal fenestra (Fig. 26). The supratemporal processes of the 
parietal in “iguanids” usually diverge at a 120° angle. In Corytophanes, however, they 
form an angle of less than 90°. Accordingly, in Corytophanes there is partial or com- 
plete closure of the postorbital fossa due to the dorsal projection of the bony labyrinth 
and the ventral expansion of the supratemporal process of the parietal. 


In Corytophanes hernandezi the posttemporal fossa is partially closed, being restricted 
to a small area lateral to the bony labyrinth of the semicircular canals and dorsal to 
the paraoccipital process. In C. percarinatus and C. cristatus the paraoccipital process 
of the exoccipital is in broad contact with the squamosal process of the parietal, com- 
pletely closing the posttemporal fossa. 


The extensive contact of the prootic, supraoccipital and exoccipital bones with the pa- 
rietal has resulted in the loss of the parietal-occipital joint, which is the seat of metaki- 
nesis in the squamate skull (as described by Jollie 1960). In Corytophanes percarinatus 
and C. cristatus there appears to be a complete loss of metakinesis. Corytophanes her- 
nandezi, however, may or may not retain partial metakinesis. The dorsal head of the 
M. adductor mandibulae externus profundus, which passes through the posttemporal 
fossa in “iguanids” is lost in Corytophanes (Costelli 1973; see discussion of character 
56). 

To judge from ontogenetic series in Basiliscus vittatus and other well-represented “igua- 
nids”, the narrow angle of the supratemporal process of the parietal is a paedomorphic 
character. The posttemporal fossa is completely closed in some juveniles, but open in 
adults. 


Among outgroups, the diverging supratemporal processes of the parietal form an angle 
of more than 90°, and a well-defined posttemporal fossa is present including a small 
contact zone at the parietal-occipital joint. The open posttemporal fossa is therefore 
the plesiomorphic condition (7:0 consensus). The partially closed fossa in Corytopha- 
nes hernandezi is considered to be the intermediate condition in this transformation 
series, and the closed condition in C. percarinatus and cristatus is apomorphic. 


Lower Jaw and Hyoid 


The lower jaws of squamates are united anteriorly at the mandibular symphysis by a 
band of dense connective tissue (syndesmosis). Posteriorly the jaws articulate with the 
quadrates (mandibular joint). The mandible is composed of six separate bones sur- 
rounding a central Meckel’s cartilage: dentary, splenial, coronoid, angular, surangular 
and articular. I follow Oelrich’s (1956) terminology in which the “articular” is a 
compound element that consists of the endochondral splanchnocranial articular that 
is fused to the intramembranous dermal prearticular. 
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The hyoid apparatus is located in the throat between the lower jaws, and serves as an 
attachment site for throat musculature and the tongue. Its description is included in this 
segment, although it is a separate element that is not a part of the lower jaw. 


Dentary (Figs. 27—30) 

The dentary is a hollow tooth-bearing bone surrounding Meckel’s cartilage. It is roun- 
ded anteriorly where it meets the other dentary at the mandibular symphysis. Posterior- 
ly the dentary surrounds the anterior aspect of other bones of the lower jaw. 


Character 31: condition of Meckel’s groove (Figs. 27—30). Etheridge & de Queiroz 
(1988) evaluated the condition of Meckel’s groove as two characters: the fusion or non- 
fusion of Meckel’s groove anterior to the splenial, and the extent of closure of the 
Meckel’s groove anterior to the splenial. In this study I consider the state of Meckel’s 
groove a binary transformation series: when fusion of the dentary on the lingual aspect 
of the lower jaw occurs, the open condition of the groove is affected and thus the two 
characters are interrelated. 
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Fig. 27: Labial and lingual views of the lower jaws of Basiliscus galeritus. 
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The presumed primitive “iguanid” condition is for Meckel’s groove to be entirely open 
from the anterior end of the splenial to the mandibular symphysis. From the presumed 
primitive condition, one part of the bi-directional transformation involves two states: 
an intermediate state in which Meckel’s groove is closed half the distance or less from 
the splenial to the mandibular symphysis, and the presumed apomorphic condition in 
which Meckel’s groove is closed for more than half the distance between the splenial 
and the symphysis. The other part of the bi-directional transformation involves the fu- 
sion of Meckel’s groove for more than half the distance between the splenial and the 
mandibular symphysis. This character therefore has two bi-directional transformations, 
One involving closure (suturing), the other fusion. 


The consensus algorithm indicates that the polarity state at the basal ingroup/outgroup 
node is equivocal (3:2:1 consensus). The character states are left unordered in the data 
matrix. 


Accepting the polarity decision of Etheridge & de Queiroz (1988) results in a sutured 
Meckel’s groove being a derived condition in sceloporines, some Crotaphytus and Phy- 
maturus. A fused Meckel’s groove for more than half the distance anterior to the sple- 
nial would be a derived condition found in all tropidurines (except Phymaturus, the re- 
cently extinct Leiocephalus apertosulcus (Etheridge 1965b), Ctenoblepharis, some Lio- 
laemus (R. Etheridge, pers. comm.) and in Leiocephalus anonymus (Pregill 1984)), all 
anoloids, all iguanines, some Oplurus and Chalarodon. Gambelia, some Crotaphytus, 
some Oplurus and all morunasaurs have an open Meckel’s groove. Phrynosoma is pe- 
culiar in that all character states are present. 


In basiliscines, Meckel’s groove is entirely open anterior to the splenial in Laemanctus 
serratus (Fig. 30) and sutured in Basiliscus vittatus (Fig. 28). In all other ingroup taxa, 
Meckel’s groove is closed through fusion (i.e., no sutureline remains). 


Reversing the polarity decision would result in the independent acquisition of an open 
Meckel’s groove in Basiliscus vittatus and Laemanctus serratus within the ingroup. 


Splenial (Figs. 27—30) 
The splenial is a flat, plate-like bone located on the lingual surface of the lower jaw 
that covers the medial aspect of Meckel’s cartilage. 


Character 32: splenial size (Figs. 27—30). The anterior inferior alveolar foramen 
is located anteriorly in the splenial and serves as passage for the lingual branch of the 
inferior alveolar nerve in Ctenosaura (Oelrich 1956). The position of the anterior infer- 
ior alveolar foramen remains constant in most “iguanids” and is located below the pe- 
nultimate or third to last posterior marginal tooth®. In most “iguanids” the splenial is 
short, extending forward only to the third or fourth posterior marginal tooth. In this 
condition, the anterior inferior alveolar foramen is located terminally or subterminally 
within the splenial. 


8) The position of the anterior inferior alveolar foramen is variable in Leiocephalus (G. Pregill, 
pers. comm.). 
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Fig. 28: Labial and lingual views of the lower jaw of Basiliscus vittatus. 


In those “iguanid” genera that have an elongated splenial (past midpoint of dentary 
tooth row, the anterior inferior alveolar foramen is not located at the anterior end 
within the splenial, rather it is situated at the dentary-splenial suture. This condition 
occurs in Phymaturus, some Liolaemus, crotaphytines, most oplurines, morunasaurs, 
Basiliscus and Laemanctus. 


In other “iguanids” with short splenials that do not reach the level of the anterior infe- 
rior alveolar foramen (e.g., Anolis and Chamaeleolis), the anterior inferior alveolar 
foramen is located between the coronoid and the dentary, entirely outside the splenial. 
This is also the case in taxa that have lost the splenial (e.g., some Anolis). 

Within the basiliscines, Basiliscus and Laemanctus have a large splenial. Corytophanes 
on the other hand has a short splenial with a terminal anterior inferior alveolar fora- 
men. 

The character state distributions at the outgroup nodes indicates that a short splenial 
with a terminal or subterminal anterior inferior alveolar foramen is the consensus ple- 
siomorphic condition (5:2 consensus). It should be noted, however, that within the bro- 
ader context of the Squamata and Lepidosauria, an elongated splenial is considered to 
be the plesiomorphic condition (Romer 1956; Etheridge & de Queiroz 1988). 


Coronoid (Figs. 27—30) 


The coronoid is a triangular bone located approximately at the midpoint of the lower 
jaw. It has a prominent dorsal projection that serves for insertion of the M. adductor 
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mandibularis externus and medius and the bodenaponerosis (see below). Ventrally, the 
coronoid has two anterior projections and a single posterior projection. The anterola- 
bial projection is small in most basiliscines and articulates with the dentary and suran- 
gular on the labial aspect of the lower jaw. The anterolingual projection of the coronoid 
process extends half way down the lower jaw on the lingual side and articulates with 
the dentary, splenial and articular. The posteroventral projection is located on the lin- 
gual side of the lower jaw and forms the anterior rim of the mandibular foramen. 


Character 33: coronoid lateral process (Figs. 27—30). This character has been desc- 
ribed by Etheridge and de Queiroz (1988) as having three character states that are part 
of a transformation series. They hypothesized that the lack of a lateral process of the 
coronoid overlapping the posterolateral surface of the dentary is the plesiomorphic 
condition. A coronoid bone with a small, irregular process overlapping the posterola- 
teral surface of the dentary is hypothesized to be the intermediate condition, and a 
coronoid with a large blade-like process descending over the posterolateral surface of 
the dentary is the presumed apomorphic condition. 


Among tropidurines, a large blade-like process is the condition found at the basal node, 
but the Tropidurus-group in addition to Stenocercus lack a lateral process. All of the 
anoloids examined, except for Chamaeleolis and Anolis, and oplurines, have no coro- 
noid lateral process. Chamaeleolis and Anolis have a blade-like process as do all iguani- 
nes and morunasaurs. Sceloporines and crotaphytines have a small irregular lateral pro- 
cess. 


Surangular 


dentary 


coronoid 


ant. inf. alveolar foramen 


Fig. 29: Labial and lingual views of the lower jaw of Corytophanes percarinatus. (Drawing cour- 
tesy of S. Gray). 
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The distribution of the character states does not result in an unequivocal polarity deci- 
sion (3:3:1 consensus). 

Moreover, a fourth condition, not found within any outgroup, occurs within the in- 
group. Basiliscus, Corytophanes cristatus and C. percarinatus have a small irregular la- 
teral coronoid process that overlaps the posterolateral aspect of the dentary. Coryto- 
Dhanes hernandezi and both species of Laemanctus, on the other hand, have a small, 
hook-like process on the coronoid that projects posteriorly to overlap the posterodorsal 
aspect of the dentary. 


Angular (Figs. 27—30) 

The angular is an elongate bone that is primarily restricted to the ventral surface of the 
lower jaw. The posterior portion is slightly expanded and is visible on the labial surface. 
An anterior process extends on the ventral aspect of the lower jaw to contact the den- 
tary. 


Character 35: size of posterior aspect of angular (Figs. 27—30). The labial expo- 
sure of the posterior portion of the angular bone can be slight or extensive. In the latter 
condition the posterior portion of the angular bone is expanded and extends from a 
point below the coronoid process posteriorly to the articular fossa. In the former case 
there is only a sliver of the angular bone that is visible in labial view, and the posterior 
portion is not expanded. 


Fig. 30: Lingual and labial views of Laemanctus serratus. (Drawings courtesy of K. de Queiroz). 
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A pronounced labial exposure of the angular is found in Pristidactylus, all iguanines 
except Sauromalus, all sceloporines except Petrosaurus, crotaphytines, oplurines and 
morunasaurs. The alternate condition (a reduced labial exposure of the angular) is 
found in tropidurines, all anoloids except Pristidactylus, Sauromalus and Petrosaurus. 
A tiny angular is present on the lateral face of the mandible of Chamaeleolis. The angu- 
lar may be absent in other anoles (Etheridge 1959). 


At the basal outgroup nodes of iguanines, crotaphytines, oplurines and morunasaurs 
an expanded posterior portion of the angular is the unequivocal character state. In tro- 
pidurines and anoloids the alternate character state is the condition found at the basal 
node. The condition at the sceloporine basal node is equivocal. The distribution of the 
characters at the ingroup/outgroup basal outgroup nodes reveals a (4:2) consensus with 
an expanded posterior portion of the angular as the plesiomorphic condition at the in- 
group / outgroup node. 


Surangular (Figs. 27—30) 


The surangular (supra-angular of Oelrich) forms the posterodorsal aspect of the labial 
side of the mandible. It forms the lateral wall of the mandibular foramen and together 
with the articular and angular bones contains the posterior portion of Meckel’s canal. 
The dorsal aspect of the surangular is distinctly rounded and serves for insertion of the 
M. adductor mandibularis externus. 


Articular (Figs. 27—30) 


The articular bone consists of two main parts; a posterior condyle and a thin anterior 
ramus as indicated by Kingsley (1905). The condylar portion of the articular has a large 
labial condyle and a smaller lingual condyle that articulate with the ventral head of the 
quadrate to form the mandibular joint, an angular process and a retroarticular process. 


Character 35: angular process size (Fig. 31). Two distinct patterns in the develop- 
ment of the angular process can be defined. First, in large adults of some taxa the angu- 
lar process is about the same size relative to that of juveniles. Second, the angular pro- 
cess may be relatively small in hatchlings, but increases in size during ontogeny. 


When characters are defined as ontogenetic transformations (e.g., increase in size vs. 
unchanged) rather than as instantaneous occurrences (e.g., large vs. small), there is no 
conflict between ontogeny and outgroups. Ontogenetic transformations themselves 
then can be used as systematic characters (de Queiroz 1985). Unfortunately, ontogenetic 
series for all taxa of the outgroups were not available for study. However, a juvenile 
with a relatively large angular process (instantaneous form) excludes the possibility of 
a transforming ontogeny. On the other hand, a taxon represented by a single adult with 
an enlarged angular process contains no information because the angular process may 
be part of either a transforming or non-transforming ontogeny. The only exception to 
be noted for this character is the case of Amblyrhynchus, in which the angular process 
is small in small specimens and does not enlarge during ontogeny (de Queiroz 1987, 
pers. obs.). 


Among the outgroups examined, only Leiocephalus, Phymaturus, Dipsosaurus, some 
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Fig. 31: Ontogenetic changes in size of 
the angular process in Basiliscus and Co- 
rytophanes A) Juvenile B. vittatus B) 
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C D D) Adult C. cristatus. 
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Ctenosaura (de Queiroz 1987; pers. obs.) and Petrosaurus have angular processes that 
are part of a transforming ontogeny. All remaining taxa among outgroups have angular 
processes that are part of a non-transforming ontogeny. 


The distribution of character states at the basal node of all outgroups except scelopori- 
nes, tropidurines and iguanines is unequivocal and calls for an angular process that is 
part of a non-transforming ontogeny as the plesiomorphic condition (4:0 consensus). 
The polarity at the basal node of the sceloporines, tropidurines and iguanines is equivo- 
cal, because of the character state observed in the respective earliest diverging taxa (Pe- 
trosaurus, Phymaturus and Dipsosaurus). 


Within the basiliscines, juvenile Basiliscus have an enlarged angular process of the arti- 
cular that is part of a non-transforming ontogeny (plesiomorphic condition). In Cory- 
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tophanes and Laemanctus the angular process is small in hatchlings and juveniles, but 
is large in adults, thus being part of a transforming ontogeny (apomorphic condition). 


Character 36: angular process position. The angular process of “iguanids” is orien- 
ted in either of two ways relative to the long axis of the mandible: in an oblique plane 
or a horizontal plane. In tropidurines, anoloids, all iguanines except Amblyrhynchus, 
Iguana and some Ctenosaura and sceloporines the angular process is located in a hori- 
zontal plane parallel to the plane in which the articular process is located. In Amblyr- 
hynchus, Iguana and some Ctenosaura, crotaphytines, oplurines and morunasaurs the 
angular process of the articular is oblique to the articular process. 


The distribution of character states among the basal outgroup nodes shows a (4:3) con- 
sensus. This character cannot be polarized and is therefore left unordered in the data 
matrix. 


Within the basiliscines, the angular process of Corytophanes and Laemanctus are loca- 
ted in a horizontal plane, whereas the angular process of Basiliscus is set at an oblique 
angle with respect to the plane of the lower jaw. 


Meckel’s cartilage (Figs. 27—30) 


Meckel’s cartilage originates from the articular bone and lies within Meckel’s canal. 
Anteriorly Meckel’s cartilage may be visible, or Meckel’s groove may be sutured or 
fused and Meckel’s cartilage may no longer be visible. Meckel’s cartilage terminates 
anteriorly in the cutaneous tissue of the skin. 


Hyoid apparatus (Fig. 32) 

The hyoid apparatus and associated musculature has been treated in detail for a variety 
of squamates by Cope (1892), Camp (1923), Gnanamuthu (1937), Beebe (1944), Sondhi 
(1958) and Langebartel (1968). 


The hyoid apparatus is a splanchnocranial element that is embryonically derived from 
an entoglossal structure (copula & hypohyal) and portions of three pharyngeal arches: 
the hyoid arch (basihyals & ceratohyals), and the first and second branchial arches (first 
and second ceratobranchials respectively) (Jollie 1960). It consists primarily of calcified 
cartilage and only two bony elements (first ceratobranchials). 


The proximal portion of the ceratohyals in “iguanids” shows considerable variation, 
but two distinctive conditions persist: the proximal portion of the ceratohyals are either 
expanded or they are not expanded. 


The proximal expansion itself varies considerably. Because the ceratohyals are cartilagi- 
nous elements, the proximal expansions are easily damaged during skeletal preparation. 
The proximal portion in some taxa is a simple expansion (e.g. Crotaphytus, Conolo- 
phus, Ctenosaura, Sauromalus etc.). In other taxa (e.g. Basiliscus and Laemanctus) the 
proximal portion of the ceratohyals is greatly expanded to form anteriorly or posterior- 
ly projecting hooks (Romer 1956). Expansion of the proximal portion of the ceratohy- 
als may be correlated with body size, with heavier bodied lizards having a more promi- 
nent proximal portion of the ceratohyals than slender bodied forms. This is certainly 
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Fig. 32. Two different patterns of hyoid apparatus identified within the ingroup and among non- 
basiliscine “iguanids”. Phymaturus palluma and Laemanctus longipes shows X-pattern in which 
the second ceratobranchials are the shortest posterior extending elements. Basiliscus plumifrons 
shows the Z-pattern with an elongated second ceratobranchial. Notice also the drying effect of 
skeletal elements in Laemanctus longipes with apparent fusion of the median second ceratobran- 
chials. (Drawing courtesy of D. Rapp). 
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the case in iguanines, in which Brachylophus and Dipsosaurus have slender ceratohyals, 
by contrast to proximal expansions of the ceratohyals in Conolophus, Amblyrhynchus 
and Cienosaura. 


Examination of ontogenetic series of Basiliscus and Laemanctus reveals that expanded 
ceratohyals are present in hatchlings and do not change significantly relative to other 
hyoid elements. If an expanded ceratohyal is absolutely correlated with body size a di- 
stinct difference in degree of proximal expansion of the proximal portion of the cerato- 
hyals would be expected. This, however, is not always the case in the outgroups exami- 
ned. 


Character 37: hyoid apparatus pattern (Fig. 32). Within “iguanids” two hyoid pat- 
terns can be identified. In this study the two patterns are identified as X and Z. In pat- 
tern X the median second ceratobranchial is the longest posterior hyoid element. The 
first ceratobranchials and the ceratohyals are usually equal in length. The posterior ex- 
tent of the second ceratobranchial with respect to the other two elements varies conside- 
rably between taxa, but by definition is always the longest posteriorly extending ele- 
ment. 


In pattern Z, the second ceratobranchials are the shortest posteriorly extending ele- 
ments with respect to the first ceratobranchials and the ceratohyals. The ceratohyals and 
first ceratobranchials may be of equal length. Variation in this pattern is minimal. 


The X pattern of posterior hyoid elements occurs in all anoloids, in Leiocephalus and 
in Brachylophus. All remaining taxa examined including all sceloporines, crotaphyt- 
ines, oplurines, morunasaurs, tropidurines (exclusive of Leiocephalus) and iguanines 
(exclusive of Brachylophus) show the Z pattern in which the second ceratobranchial is 
the shortest element. 


In most specimens that show the Z pattern, the ceratohyal and the first ceratobranchial 
have an equal posterior extension. In Enyalioides, Morunasaurus and Tropidurus spi- 
nulosus (Pregill, pers. comm.) the first ceratobranchial is the longest posteriorly exten- 
ding hyoid element. 


The distribution of the character states among the outgroups indicates that the Z pat- 
tern is the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node, considering a (5:1) 
consensus. 


Within the ingroup, the distribution of the hyoid patterns are somewhat random. Basi- 
liscus basiliscus, B. vittatus, Corytophanes and Laemanctus show the Z pattern, with 
the first ceratobranchials the longest posteriorly extending hyoid element. In Basiliscus 
plumifrons, Corytophanes cristatus and C. percarinatus the hyoid apparatus shows the 
X pattern. No corresponding information for B. galeritus was available. 


One note of caution should be added here, the lack of adequate material restricts the 
characterization of the various morphologies of the hyoid apparatus to generalities. For 
some of the outgroup taxa, only a single specimen was available for examination. The 
characterization of these two patterns may show more variation than suggested here. 
This argument is supported by the distribution and variation of character states within 
the ingroup for which many specimens were available. 
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Miscellaneous Cranial Characters 


Character 38: rostral portion of skull (Fig. 16, 23, 25, 33). Among the outgroup 
taxa, two morphologies of the rostral portion of the skull are observed. A spatulate 
snout was observed in Oplurus cuvieri and all anoloids except Enyalius and Pristidacty- 
lus. Few tropidurines such as Platynotus (Tapinurus) semitaeniatus, Ophryoessoides ca- 
ducus (Etheridge, pers. comm.) and O. tricristatus (Etheridge, pers. comm.) also show 
a spatulate rostrum. All other outgroup taxa have an arched anterior portion of the 
skull. 


Using the algorithm for determining polarity at the basal node of the ingroup when 
outgroup relationships are unknown, indicates that the arched anterior portion of the 
skull is the plesiomorphic condition with a (5:1) consensus. 


Basiliscus shows the common “iguanid” condition in which the rostral portion of the 
skull is rounded and arched. The premaxillary spine together with the nasals form part 
of this arch. In Corytophanes and Laemanctus on the other hand, the rostral portion 
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Fig. 33: Lateral view of Basiliscus, Corytophanes and Laemanctus. (Drawings by G. Christian). 
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is distinctly flat and spatulate. The premaxillary spine is flat as are the nasals and the 
remaining skull roof bones, such that the bones of the dorsal aspect of the skull are 
planar. The spatulate snout is therefore a synapomorphy for Corytophanes- 
Laemanctus, with homoplasy in the above mentioned taxa. 


Character 39: crowns of posterior marginal teeth (Fig. 34). This character has been 
discussed by Etheridge & de Queiroz (1988). Although the outgroup evidence is equivo- 
cal for “iguanids”, Etheridge & de Queiroz (1988) treat the tricuspid tooth crown as 
primitive. From the primitive condition two independent transformation series are hy- 
pothesized: one involves the broadening of the tooth crown and an increase in 
cuspation; the alternate transformation involves the reduction and eventual loss of 
accessory cusps. In order to asses the polarity of this character at the ingroup/outgroup 
node, this character is split into two characters, each representing alternate transforma- 
tion series (Characters 39A and 39B). 
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Fig. 34: Morphology of posterior marginal teeth of Basiliscus, Corytophanes and Laemanctus. 
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Expansion of the crown on the posterior marginal teeth (character 39A) occurs in Phy- 
maturus, Leiocephalus, Plica and some Liolaemus, Enyalioides, some Pristidactylus, 
all iguanines, some Sceloporus and some Oplurus. All other outgroup taxa have a non- 
expanded crown, which also includes taxa with constricted crowns. 


The basal nodes of the outgroup taxa indicate that a non-expanded tricuspid tooth 
crown with parallel sides is the plesiomorphic condition (4:2 consensus) at the in- 
group/outgroup node. 


With regard to the second transformation series (from tricuspid crown to tapered crown 
with small accessory cusps; Character 39B) the constriction of the crowns of the poste- 
rior marginal teeth occurs in some Liolaemus, some Pristidactylus, Chamaeleolis, and 
in all sceloporines except Petrosaurus, Uta, Uma, and Sceloporus. All outgroups except 
sceloporines indicate that the tricuspid crown is the character state found at the respec- 
tive outgroup nodes. In sceloporines the decision at the basal node is equivocal. 


The distribution of character states at the seven outgroup nodes indicates that the non- 
tapered crown is the plesiomorphic condition and a tapered crown the apomorphic con- 
dition at the ingroup/outgroup node (6:0 consensus). 


Both bi-directional transformations have to be considered since the derived conditions 
of both transformations are observed within the ingroup. Corytophanes shows the 
primitive “iguanid” condition for both characters, with the crowns of the posterior 
marginal teeth having tricuspid crowns, more or less parallel-sided. Basiliscus on the 
other hand has posterior marginal teeth with distinctly expanded crowns (apomorphic 
condition of character 39A). Apparently, the teeth of Basiliscus, as with those of most 
non-ophidian squamates, are used for feeding upon various arthropods, their function 
being primarily that of gripping and breaking the exoskeleton of their prey (Montanuc- 
ci 1968). The posterior marginal teeth of Laemanctus form part of the alternate trans- 
formation series, with very small secondary cusps (apomorphic condition of character 
39B). 

The distribution of the derived character states within the ingroup has no information 
content for resolving ingroup relationships. 


Skull kinesis 


Although no systematic character was designated, there are trenchant differences within 
the ingroup that merit some discussion. Even without experimental testing, the skull 
of Basiliscus shows signs of streptostyly in possessing a freely movable quadrate. As 
mentioned above, the quadrate is attached to the paraoccipital process and ventrally to 
the quadrate process of the pterygoid by a diarthrosis. 


The kinetic maxillary segment is independent from the occipital segment except for 
three articulations. The basipterygoid joint is a synovial joint allowing anterior and po- 
sterior motion (see above). The second joint between the paraoccipital process of the 
exoccipital, the supratemporal and the parietal is a syndesmodial joint allowing only 
a small amount of movement. The third joint between the maxillary and occipital seg- 
ments involves a highly flexible joint through the articulation of the taenia marginalis 
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and the processus ascendens of the synoptic tectum. This is homologous to the condi- 
tions described by Oelrich (1956) for Ctenosaura. 


Corytophanes has a short, high skull with a relatively short preorbital area and a longer 
postorbital region. The parietal blade is the most extensively developed in any basilis- 
cine and is heavily ossified. Ventrally there is a broad articulation between the quadrate 
process of the pterygoid and the quadrate. In Corytophanes, the squamosal overlaps 
the posterolateral aspect of the quadrate, with a reversal in C. cristatus (Character 24). 
Both modifications result in reduced mobility of the quadrate with subsequent loss of 
streptostyly. 

The three joints between the maxillary and occipital segments show a tendency to re- 
duce the amount of movement resulting in a more rigid skull. The basipterygoid process 
is only narrowly expanded, resulting in a small articular surface. The posttemporal fos- 
sa is closed or partially closed, with the supraoccipital in close contact with the parietal 
(Character 30). The loss of this parietal-supraoccipital joint results in the loss of meta- 
kinesis. Furthermore, the frontal and parietal bones are in broad contact, with the pa- 
rietal overlapping the frontal laterally. This condition further reduces kinesis within Co- 
rytophanes, in particular mesokinesis. The short epipterygoids that do not contact the 
parietal and the broad contact between the taenia marginalis is further evidence for the 
loss of skull kinesis in Corytophanes. 


Laemanctus basically shows a condition intermediate between the kinetic skull of Basi- 
liscus and the akinetic skull of Corytophanes. Laemanctus has short epipterygoids that 
do not reach the ventral aspect of the parietal, and a moderately expanded basiptery- 
goid process. This is in contrast to the highly kinetic skull of Basiliscus, in which the 
epipterygoids are in contact with a parietal downgrowth, a broadly expanded basiptery- 
goid process and a processus ascendens of the supraoccipital that fits into a socket on 
the posterior margin of the parietal. 

Although it can be argued that a systematic character with three character states (kine- 
tic, intermediate, akinetic skull) can be defined, Smith (1980) points out that electromy- 
ography, cineradiography and measurements of bone strain are necessary procedures if 
true kinesis is to be evaluated. 


DESCRIPTION OF POSTCRANIAL SKELETON 


The postcranial skeleton is described in this section and is subdivided into: 1) vertebral 
column, 2) ribs and rib articulation patterns, 3) pectoral girdle, including sternum and 
xiphisternum, 4) pelvic girdle and 5) appendicular skeleton. 


Vertebral Column 


”Iguanid” vertebrae are procoelous and articulate with the adjacent vertebrae through 
zygapophyses. The vertebral column can be grouped into three regions: presacral, sacral 
and caudal. 
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Presacral vertebrae 


Twenty four presacral vertebrae is considered to be the primitive number in non- 
ophidian squamates (Hoffstetter & Gasc 1969). In “iguanids” this number may range 
from 21 to 26. The presacral vertebrae, excluding the atlas and axis, show little variation 
in morphology, except that the presacral vertebrae from the middle of the series tend 
to be larger than those found just posterior to the axis and anterior to the sacral verte- 
brae. The presacral vertebrae can however, be subdivided into: cervical vertebrae, which 
are those anterior to the first vertebra that has a costal connection to the sternum; tho- 
racic vertebrae, those which have costal connections to the sternum directly or indirectly 
via the xiphisternum; and the lumbar vertebrae, which are presacral vertebrae posterior 
to the last thoracic vertebra that lack or have fused ribs. 


Many structural peculiarities of the presacral region of Basiliscus are associated with 
bipedal locomotion (Snyder 1954). The presacral region is proportionally shortened 
and the neural spines are larger and more caudally inclined, particularly in the lumbar 
region. Shortening of the trunk moves the center of gravity closer to the areas of sup- 
port (pelvis and hindlimbs) and enables bipeds to maintain more easily their upright 
posture. In male B. basiliscus and B. plumifrons the caudal inclination of the larger 
neural spines is carried to an extreme. The inclination, however, is also visible in adult 
females of all species of Basiliscus, and also in males of B. vittatus and B. galeritus. 


Character 40: number of presacral vertebrae. The number of presacral vertebrae in 
lizards has been investigated by Hoffstetter & Gasc (1969) for lizards in general, and 
by Etheridge & de Queiroz (1988) for “iguanids”. 

Etheridge and de Queiroz hypothesized a bi-directional transformation series from the 
plesiomorphic condition (24 presacrals). One transformation series hypothesizes the in- 
crease in number of presacral vertebrae, whereas the other hypothesizes the reduction 
in number. Because all of the taxa of the ingroup form part of Etheridge and de Quei- 
roz’s “reduction” transformation series, taxa with 24 or more presacral vertebrae are 
coded as having the plesiomorphic condition (with respect to the reduction in number 
of presacral vertebrae). Polychrus, Phymaturus, some Liolaemus and some Ctenosaura 
are the only taxa that have more than 24 presacral vertebrae. 


All anoloids, with the exception of some Anolis, have 24 presacral vertebrae. All tropi- 
durines also possess 24 presacral vertebrae except for a specimen of Liolaemus anoma- 
lus, which has 23. Oplurines, iguanines, morunasaurs, and crotaphytines without ex- 
ception have 24 presacral vertebrae. 

Etheridge (1964) indicated that the usual number of presacral vertebrae in sceloporines 
is 23. Phrynosoma has a range of 22 to 24 presacral vertebrae according to Presch 
(1969). Etheridge (1962) found 23 presacral vertebrae in 68 Sator grandaevus and 22 in 
eight others. Among the remaining sceloporines, only some Petrosaurus, some Scelo- 
porus and some Uta have 24 presacral vertebrae. Etheridge’s (1964) contention is cor- 
roborated and 23 presacral vertebrae is the character state at the basal sceloporine node. 


The consensus algorithm unequivocally supports Etheridge & de Queiroz’s (1988) 
polarity decision, with a reduction of presacral vertebrae from the plesiomorphic con- 
dition (24) forming part of a transformation series. 
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All basiliscines except Corytophanes percarinatus have 24 presacral vertebrae. In C. per- 
carinatus, however, there is a large degree of variation. Specimens of percarinatus from 
the highlands of Guatemala have a presacral vertebral count of 22, whereas specimens 
from lower elevations in Guatemala and El Salvador have 24 presacral vertebrae. Some 
specimens have 23 presacral vertebrae, but the locality data for these specimens is un- 
known. In addition specimens of C. percarinatus with a reduction in the number of pre- 
sacral vertebrae, also show a consistent pattern of reduction in the number of scleral 
ossicles. Reduction in the number of scleral ossicles in Corytophanes percarinatus has 
been reported by Underwood (1970, 1984) and de Queiroz (1982) (see also description 
of scleral ossicles and Figs. 21, 22). Also of interest is the fact that in C. percarinatus 
there are consistently 16—17 maxillary teeth, whereas in C. hernandezi and C. cristatus, 
respectively, counts of 18 or 19 and 19 to 23 occur. 


The reduction of skeletal elements that results from development in cold environments 
is a phenomenon in sarcopterygians known as “Jordan’s rule” (Lindsey & Arnason 
1981). Temperature controlled meristic variation in skeletal components has also been 
investigated in ambystomatid salamanders (Lindsey 1966) and in chickens (Lindsey & 
Moodie 1967). In squamates there has been some investigation on the effect of tempera- 
ture on scutellation in the garter snake Thamnophis (Fox 1948; Fox et al. 1961) and on 
meristic characters in Natrix fasciata (Osgood 1968). A review of the literature has not 
revealed any references indicating occurance of this phenomenon in “iguanids”. 


If further investigations in fact indicate that the reduction in the number of presacral 
vertebrae (and other skeletal elements such as scleral ossicles) is positively correlated 
with cooler habitats, then this feature is no longer useful as a systematic character be- 
cause its derivation is ecological rather than phylogenetic. 


Character 41: lumbar ribs. Lumbar vertebrae have been defined by Etheridge & de 
Queiroz (1988) as postthoracic vertebrae with ribs fused or absent. They characterized 
lumbar vertebrae in terms of a bi-directional transformation. The hypothesized plesio- 
morphic condition is the absence of lumbar vertebrae (i.e., all postthoracic vertebrae 
have articulating ribs). Lumbar vertebrae with one or more ribs absent, or fused, are 
considered alternate apomorphic conditions. Because only loss of ribs is observed with- 
in the ingroup, this is the only transformation series of concern in this study. The fusion 
of lumbar ribs together with the presence of free-articulating ribs among the outgroups 
is coded as primitive with respect to the alternate transformation series (loss of lumbar 
ribs). 

Loss of lumbar ribs was only observed in the following spinulate anoloids: some Enyali- 
us, some Urostrophus and Anolis. 


The condition at the basal node of all outgroups indicates that postthoracic vertebrae 
containing free articulating ribs or fused ribs is the plesiomorphic condition at the in- 
group/outgroup node (7:0 consensus). 

Within the ingroup, Basiliscus exhibits the plesiomorphic condition, in which all post- 
thoracic vertebrae have free-articulating ribs. Both Corytophanes and Laemanctus have 
the apomorphic condition in which there is a lumbar vertebra without ribs. The loss 
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of ribs is thus convergent between Corytophanes-Laemanctus and the above mentioned 
spinulate anoloids. 


Sacral vertebrae 


In tetrapodal squamates the sacrum consists of two vertebrae. Hoffstetter & Gasc 
(1969), indicate that these were the twenty-fifth and twenty-sixth vertebrae, such that 
in “iguanids” the sacrum still occurs in the plesiomorphic position. Asymmetrical sacra 
have been identified in various squamates by Hoffstetter & Gasc (1969), and also occur 
in basiliscines. 


Caudal vertebrae 


Etheridge (1959, 1967) investigated the linear differentiation in caudal vertebrae with 
respect to the orientation, position and shape of the transverse processes and the caudal 
fracture planes. Four types of caudal vertebrae were identified. All basiliscine genera 
are of the first type (Etheridge 1959:31), in which there is a short anterior series of non- 
autotomic vertebrae, each bearing a single pair of transverse processes. These are fol- 
lowed by a long second series of vertebrae without transverse processes. The proximal 
caudal vertebrae of the first series have long posterolaterally directed transverse proces- 
ses (fused caudal ribs) that posteriorly become reduced in size and are directed laterally. 
In Basiliscus, the second series contains autotomous vertebrae, whereas caudal autoto- 
my is entirely lacking in Corytophanes and Laemanctus (Table 3). 


Complete hemal arches are found intercentrally, starting between the second and third, 
or third and fourth vertebrae. Hemal arches are prominent proximally, orientated poste- 
roventrally, and have a bifurcated base. The arches decrease in size distally. 


The number of caudal vertebrae varies considerably among the basiliscines, but is fairly 
constant within the genera (Table 3). 


Character 42: caudal autotomy. Basiliscus possesses a modal number of nine cau- 
dal vertebrae in the first caudal series (= vertebrae with transverse processes counting 
posteriorly from the sacrum). The first vertebra with a fracture plane is consistently the 
tenth caudal vertebra (Table 3). Occasionally the first autotomic vertebrae (no. 10) has 
a small transverse process. 


In Corytophanes, the modal number of caudal vertebrae with transverse processes is 
also nine, however, this number ranges from 8—12, with Corytophanes percarinatus 
showing the greatest amount of variation (see Table 3). 


Laemanctus has a modal number of eleven caudal vertebrae with transverse processes, 
though some specimens have up to thirteen (Table 3). 


Although Corytophanes and Laemanctus lack caudal autotomy, the caudal vertebrae 
still corresponds with the Basiliscus-type caudal vertebrae (Type I of Etheridge 1959, 
1967). 


Caudal autotomy has been lost independently in several “iguanid” taxa, for example 
Uracentron, Polychrus, some Enyalius, Leiosaurus, para-Anoles, Iguana delicatissima, 
some Anolis, Brachylophus, the Galapagos iguanines Amblyrhynchus and Conolo- 
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phus, Hoplocercus, Phrynosoma and Crotaphytus (Etheridge & de Queiroz 1988; pers. 
obs.). 


Distribution of character states among the outgroups is a (4:0) consensus indicating 
that caudal autotomy is the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node. 


Character 43: ratio of number of neural spines to number of transverse processes 
in caudal vertebrae (Table 3). Proximally, the neural spines and transverse processes are 
distinct. Distally they become small with several transverse processes and neural spines 
being just small knobs. This makes counting the number of neural spines and transverse 
process on the caudal vertebrae subjective. Neural spines and transverse processes were 
counted as being present when they were larger than the caudal vertebral foramen on 
the respective vertebrae. 


Table 3: Summary of caudal vertebrae counts 


Taxa # Neural spines # Transverse Total # 
(# of specimens) processes caudal vertebrae 
(# of specimens) 


B. vittatus 21(8) 22(3) 23 (2) 9(11) 10(3) 55(2) 
B. basiliscus 21(2) 23(2) 

24(4) 25(1) 9(11) 10(1) 55(1) 
B. plumifrons 21(4) 22(1) 9(8) 55(1) 
B. galeritus 21(1) 9(1) 55(1) 
C. cristatus 8(1) 9(2) 10(1) 8(1) 9(2) 10(1) 39(2) 
C. hernandezi 9(3) 9(3) 40(1) 43(1) 
C. percarinatus 9(4) 10(2) 12(1) 9(4) 10(2) 12(1) 40(3) 
L. longipes 11(4) 13(1) 11(4) 13(1) 64(1) 
L. serratus 10(1) 11(1) 12(1) 10(1) 11(1) 12(1) 601) 65(1) 


In “iguanids” the relationship between the number of caudal vertebrae with neural 
spines and the number of caudal vertebrae with transverse processes comprises two pat- 
terns. A 1:1 ratio is the widespread “iguanid” condition, being found in all seven supra- 
generic non-basiliscine clades. For the most part, the 1:1 ratio is fairly consistent. In 
absolute numbers, there is considerable variation from a 9/9 situation in Pristidactylus 
volcanensis to a 31/31 condition in Crotaphytus insularis. Only two species of Anolis 
examined (A. barahonensis and A. equestris) showed a distinctive 2:1 ratio of number 
of neural spines to transverse processes on the caudal vertebrae. 


The number of vertebrae with neural spines and transverse processes may vary ontoge- 
netically with older (larger) individuals having more and better defined processes. The 
total number of caudal vertebrae is consistent within species for the limited number of 
specimens examined. 
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The distribution of the character states at the outgroup basal nodes indicates that a 1:1 
ratio is the unequivocal plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup basal node 
(7:0 consensus). 

Within the ingroup, Basiliscus shows a 2:1 ratio (apomorphic condition, whereas Cory- 
tophanes and Laemanctus show the widespread plesiomorphic 1:1 ratio. 


In contrast to the aforementioned, the next character is not restricted to any region of 
the vertebral column. 

: Character 44: neural spine height (Fig. 35). Three conditions of the neural spines 
can be identified in “iguanids”. In the first condition, the neural spines are short, shor- 
ter than the vertebral body height. In this instance the anterior basal portion of the neu- 
ral spine is made of thin lamellar bone and the spine itself is usually rounded. In the 
second condition, the neural spine is approximately the same height as the vertebral bo- 
dy. In this condition the lamellar bone is confined to a small region of the anterior base 
of the neural spine. The dorsal aspect of the neural spine is square. The third condition 
involves an extreme elongation of the neural spines to support a dorsal and caudal fin, 
as in male Basiliscus basiliscus and Basiliscus plumifrons. 


Fig. 35: Midbody vertebrae of basiliscines. A) Corytophanes B) Basiliscus plumifrons C) Coryto- 
phanes. (Drawing courtesy of S. Gray). 


The extreme elongation of the neural spines in male B. basiliscus and B. plumifrons is 
an obvious apomorphic condition. There are two alternatives concerning the direction 
and interpretation of this character. First, this character can be interpreted as a single 
transformation with the short round neural spine as the primitive condition, the neural 
spine equal in size to the vertebral body as the intermediate condition, and the elonga- 
ted neural spine the derived condition. Second, this character may be interpreted as a 
bi-directional transformation in which the neural spine equal in size to the vertebral bo- 
dy is the plesiomorphic condition and a short neural spine and an elongated neural 
spine being alternative apomorphic conditions. 
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Short neural spines are found in all sceloporines, crotaphytines, the leiosaurs Pristidac- 
tylus, Leiosaurus, and Diplolaemus, but not Enyalius, the para-anole Urostrophus, and 
in Sauromalus. All other “iguanids” of the outgroups have neural spines that are equal 
in size to the vertebral body. 


The distribution of the character states among the outgroups reveals that the second 
hypothesis is the most parsimonious solution. Considering a (5:2) consensus, the po- 
larity decision is unequivocal, with neural spines equal to the vertebral body being the 
plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node. 


Corytophanes shows the plesiomorphic condition with neural spine length equal to that 
of the vertebral body. In Laemanctus the neural spines are short and rounded (apo- 
morphic condition). In Basiliscus, all females exhibit the primitive condition with neu- 
ral spines being the same size as the vertebral bodies. This is also the case for male 2. 
vittatus and B. galeritus. In some large males of B. vittatus a zone of 4—5 large neural 
spines occur on the sixth to the tenth body vertebra. 


As previously mentioned, the neural spines are extremely elongated in male B. basiliscus 
and B. plumifrons. The neural spines form an arc, with the highest neural spines in the 
midbody region. The neural spine on the last presacral, as well as those on the sacral 
vertebrae, are the same size as those of the vertebral body. The caudal vertebrae also 
have an arc of elongated neural spines with the high point approximately on the fifth 
or sixth caudal vertebra. 


Ribs and Rib Articulation Patterns 


All “iguanid” ribs consist of two parts: a bony dorsal component that attaches to the 
vertebral column, and a cartilaginous ventral portion (Etheridge 1965a). The length of 
the dorsal and ventral components vary considerably throughout the vertebral column. 


Cervical ribs are identified as those anterior to the first vertebra bearing a costal con- 
nection to the sternum. Sternal ribs are defined as those ribs that have a direct indivi- 
dual connection to the sternum. Xiphisternal ribs are those that connect to the sternum 
via a xiphoid process. The xiphoid process (xiphisternum) are the paired cartilaginous 
rods that attach to the posterior portion of the sternum and serve as an attachment site 
for more than one rib. The xiphoid process has two, three and occasionally four rib 
attachments. In addition there are various other articulation patterns of postxiphister- 
nal ribs in “iguanids”, but these are not relevant to the ingroup. 


In basiliscines, the bony dorsal ribs immediately behind those with cartilaginous exten- 
sions tied to the xiphisternum (postxiphisternal ribs), are characteristically as long as 
those immediately preceding them, but posteriorly the dorsal ribs gradually become 
much shorter. The ventral cartilaginous portion of the postxiphisternal ribs becomes 
reduced and terminates freely within the abdominal tissue, with the posterior ribs bear- 
ing only small cartilaginous knobs. The last few presacral vertebrae either have freely 
articulating ribs (Basiliscus) or they may lack ribs (Corytophanes and Laemanctus) 
(Character 41). 
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Hoffstetter & Gasc (1969) devised a simple convention for representing rib articulating 
patterns and presacral vertebrae in a serial fashion. The most common presacral formu- 
la in “iguanids” is 4+4+6(4+2)+10=24. The first number represents the number of 
cervical vertebrae without ribs, the second integer the number of cervical vertebrae 
bearing ribs. It can be deduced from the general formula of rib articulation that the 
fifth cervical vertebra is the first to bear any ribs at all. The third number (6) shows 
the number of thoracic vertebrae, followed in parentheses by the number of vertebrae 
that have costal connections to the sternum (4) and those vertebrae that have rib ar- 
ticulations with the xiphisternum (2). In other words, six ribs articulate with the ster- 
num, four of which have a direct connection to the sternum (sternal ribs) and two con- 
nect to the sternum via the xiphisternum (xiphisternal ribs). The sixth number (10) 
represents the number of lumbar vertebrae. There is no distinction made in this formula 
between rib-bearing lumbar vertebrae and non rib-bearing vertebrae. The last number 
(24) indicates the total number of presacral vertebrae (See character no. 41). 


Character 45: rib articulating patterns (Fig. 36A & 36B). As mentioned by Hoff- 
stetter & Gasc (1969), the 6(4+ 2) condition is the most widespread condition in “igua- 
nids”. In this condition, the ribs on vertebrae 9—12 attach to the sternum, whereas the 
ribs of vertebrae 13 + 14 attach to the xiphisternum. Three alternative conditions occur 


A) 6(4+2) pattern B) 6(3+3) pattern 


clavicle 


coracoid 


interclavicle 


stemum 


A 


—— xiphistemum 


sternal ribs 


C)7(4+3) pattern D)5(3+2) pattern 


Fig. 36: A Ventral view of the pectoral girdle of Laemanctus serratus showing various skeletal ele- 
ments. B: Ventral view of pectoral girdles of basiliscines showing variation in rib articulation pat- 
terns: A) 6(4+2) B) 6(3+3) C)7(4+3) D) 5(3+2). 
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within “iguanids”: in the 7(4+ 3) condition, the rib of vertebrae 15 attaches to the xiphi- 
sternum resulting in a total of 3 xiphisternal ribs; the 6(3 + 3) condition results from the 
shift of the rib of vertebra 12 from the sternum onto the xiphisternum; the 5(3 +2) con- 
dition results from the shift of the rib of vertebra 12 onto the xiphisternum and the loss 
of the xiphisternal connection of the rib of vertebra 14. This arithmetic notation as- 
sumes that the rib attachments are decoupled from the vertebrae, it is, however, a hy- 
pothesis in need of further testing. 


Among the outgroup taxa examined, the 6(4+2) condition was observed in all iguani- 
nes, in crotaphytines, Petrosaurus, Phymaturus, some Liolaemus (R. Etheridge, pers. 
comm.), and some Pristidactylus. A 5(3+2) condition is present in Uranoscodon, east- 
ern Tropidurus, Leiocephalus, some Anolis and the Sceloporus-group, exclusive of so- 
me Urosaurus and Sceloporus. The 7(4+3) condition is present in oplurines. The 
6(3+3) was only identified within Plica, Sceloporus and some Urosaurus. All speci- 
mens of morunasaurs were damaged such that information about the xiphisternal pat- 
tern was lost. 


Additional articulation patterns exist among the outgroup taxa such as a 5(2+3) pat- 
tern in Anolis equestris, 4(2+2) in A. frenatus and Phrynosoma. 


Etheridge (1962, 1964) indicated that a high degree of intra- and interspecific variation 
in the pattern of xiphisternal rib attachments exists within sceloporines. 


The distribution of character states at the outgroup basal nodes for this tri-state charac- 
ter is a (2:2:1) pattern. No polarity can therefore be determined for this character. The 
character will remain unordered in the initial data matrix. 


Within the ingroup, Basiliscus, Corytophanes cristatus and C. hernandezi show the 
6(4+ 2) pattern. Corytophanes percarinatus shows the 5(3+ 2) pattern. Laemanctus lon- 
gipes as well as L. serratus have 6(3+3) and 7(4+3) conditions respectively (Fig 36B). 


Pectoral Girdle 


The “iguanid” pectoral girdle consists of the following elements: suprascapulae, scapu- 
lae, coracoids, (including procoracoids), epicoracoids and clavicles. The interclavicle 
and the sternum are part of the axial skeleton, but are described in this section because 
they form a functional anatomic unit in conjunction with the pectoral girdle. The cla- 
vicles and interclavicle are the only dermal elements in this section. 

The only connection between the pectoral girdle and the vertebral column is through 
the sternum and the cartilaginous portion of the thoracic ribs. The pectoral girdle as 
such is maintained in position by the muscles that attach to it. 


Suprascapulae (Fig. 37) 

The suprascapulae are thin calcified cartilaginous elements that are fused to the scapu- 
lae and are usually expanded dorsally. The anterior border usually contains the acro- 
mial process to which the clavicle attaches. 
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Character 46: suprascapular cartilages. In all taxa of the outgroups examined, the 
suprascapular cartilages project dorsally and reach the level of the vertebral column. 
Because this latter condition was found at the basal node of the seven outgroups, the 
suprascapular cartilages reaching the level of the vertebrae is considered to be the ple- 
siomorphic condition at the basal node of the ingroup (7:0 consensus). 


All basiliscines except Corytophanes cristatus also show the widespread “iguanid” con- 
dition. In C. cristatus, however, the posterior portions of the suprascapular cartilages 
do not reach the level of the vertebral column. This, however, may be the result of a 
laterally-compressed body form, although the alternative condition was found in the 
laterally compressed C. hernandezi and C. percarinatus. 


Scapulae (Figs. 36A, 37) 


The scapulae are paired bones that fuse dorsally with the suprascapulae and ventrally 
with the coracoids. In juveniles and subadults the scapulocoracoid suture is very promi- 
nent, but when maximum size is reached the scapulae and the coracoids fuse together 
as a single functional unit and the suture is no longer visible. 


Coracoids (Figs. 36A, 37) 


The coracoids are attached to the ventral aspect of the scapulae at the scapulocoracoid 
suture. In addition to the scapulocoracoid fenestra, the anterior coracoid fenestra is lo- 
cated at the anterior border of the coracoid. Both fenestrae are bordered anteriorly by 
the epicoracoid. The procoracoid is located between the scapulocoracoid and the ante- 
rior coracoid fenestra. 


Epicoracoid (Fig. 36A, 37) 

The epicoracoid is a thin calcified cartilagenous element that attaches to the medial po- 
steroventral and anterior portions of the coracoid and to the anterior portion of the 
scapula. Furthermore, it borders the fenestrae of the scapulocoracoid complex. Medial- 
ly, the epicoracoids overlap each other dorsal to the sternum. 


Clavicles 


The clavicles are paired symmetrical bones that form the anterior margin of the pecto- 
ral girdle. The clavicles are dermal bones that usually curve dorsally. Ventrally the cla- 
vicles are supported by the anterior extremity of the interclavicle. 


The shape of the clavicles varies considerably among “iguanids”. Some “iguanid” cla- 
vicles are simple, whereas others have ventrally directed hooks (Etheridge 1964) and cla- 
vicular fenestrations (looped clavicle of Boulenger 1885). 


Character 47: dorsal extent of clavicle (Fig. 37). The dorsal aspect of the clavicle 
of “iguanids” attaches at three locations. Commonly there is an articulation on the su- 
prascapular cartilages dorsal to the junction of the suprascapula and the scapula, but 
occasionally the dorsal aspect of the clavicle articulates only with the suprascapula. In 
the least common condition, the dorsal aspect of the clavicle articulates with the scapu- 
la, and never reaches the level of the scapulo-suprascapular junction. 
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Because the distinction between the articulation being slightly above the scapulo- 
suprascapular junction and on the suprascapula itself varies interspecifically, these two 
character states are considered as one. In the alternative character state the clavicle does 
not contact the suprascapula. 


Fig. 37: Lateral view of pectoral girdles showing attachment sites of the dorsal aspect of the cla- 
vicle. 


In tropidurines, iguanines, crotaphytines, sceloporines, oplurines, morunasaurs, Pristi- 
dactylus, Leiosaurus, Diplolaemus, Urostrophus and some Anolis, the clavicle reaches 
the suprascapula. In Polychrus, Chamaeleolis and some Anolis the clavicle clearly arti- 
culates on the scapula, and does not reach the suprascapula. 


The distribution of character states at the basal outgroup nodes indicates that contact 
of the clavicle with the suprascapula is the plesiomorphic condition (6:1 consensus). 


Within the basiliscines, the clavicle of Basiliscus and Laemanctus contacts the supra- 
scapula (plesiomorphic condition). In Corytophanes hernandezi the clavicle also rea- 
ches the suprascapula, but in C. cristatus and C. percarinatus it does not. 


Lécuru (1968a) indicated that the “iguanid” scapula is broad and short, but that on oc- 
casion it can become elongated and narrow. The result is a shift of the acromial process 
from the anterior border of the suprascapula (hypothesized primitive condition) to the 
anterior aspect of the scapula (derived condition). The position of the acromial process 
is displaced along the anterior border of the pectoral girdle and is a direct result of the 
change in shape of the scapula that varies with body form. As mentioned above, 
laterally-compressed arboreal “iguanids” show an elongated scapula, like that of cha- 
meleons. 
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The condition in some highly arboreal, laterally-compressed “iguanids”, such as some 
Anolis, Chamaeleolis, C. hernandezi, and others, indicates that not all highly arboreal 
forms show a shift of the acromion process onto the scapula. This fact is regarded as 
evidence suggesting that the shift of the acromion onto the scapula may be a result of 
a laterally compressed body form. 


Character 48: clavicular lateral margin. In the primitive “iguanid” condition, the 
shape of the lateral margin of the clavicle is irregular, or forms a smooth curve (Boulen- 
ger 1885). Although Etheridge and de Queiroz (1988) suggest a bi-directional transfor- 
mation series from the plesiomorphic condition among “iguanids”, only one transfor- 
mation is considered in this study because only two alternative states of a single trans- 
formation occur among basiliscines. The two transformation series are the ventrome- 
dial expansion of the clavicle and the margin of the clavicle becoming angular. 


Among the outgroup taxa examined, Phymaturus, some Liolaemus, some Leiocepha- 
lus, some Uranoscodon, all anoloids except Polychrus, some Anolis, Chamaeleolis, 
some Enyalioides, the Sceloporus-group lizards and Gambelia have clavicles with di- 
stinctly angular margins. All remaining outgroups examined do not have angular mar- 
gins (this also includes taxa with ventromedially expanded clavicles). 


The distribution of character states at the basal outgroup nodes is a (3:2) consensus. 
The polarity decision is therefore equivocal, and the character must be left unordered 
in the data matrix. 


Within the basiliscines, Corytophanes shows a smooth irregular lateral margin of the 
clavicle. Basiliscus and Laemanctus on the other hand both have a distinctly angular 
lateral margin of the clavicle, with an acute projection at the apex of the angle. 


Character 49: clavicular fenestration (Fig. 38). This character has been used by Et- 
heridge & de Queiroz (1988) at the more inclusive level of the “iguanids”. Among the 
taxa of the outgroups examined in this study, clavicular fenestrations were found only 
in the following taxa: some Uranoscodon, some Plica, western Tropidurus and some 
Crotaphytus. All other taxa of the outgroups examined lacked clavicular fenestration. 
The character states at the basal outgroup nodes suggests that the absence of a clavicu- 
lar fenestration is the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node, whereas 
a clavicular fenestration is unequivocally the apomorphic condition at the ingroup/out- 
group node (7:0 consensus). 


Among the basiliscines, clavicular fenestrations occur in Basiliscus and Laemanctus, 
but are absent in Corytophanes. 


Clavicular fenestration is highly variable with respect to size and shape, and with re- 
spect to left and right clavicles. In fact, the exception is for both clavicles to exhibit the 
same pattern of fenestration. Because interspecific variation in addition to individual 
variation was widespread, no consistent pattern of fenestration was identified in Basi- 
liscus (Fig. 38). In Laemanctus, however, both species are easily distinguished by the 
amount of fenestration. In L. /ongipes consistently there is a considerable amount of 
clavicular fenestration. In L. serratus there is very little fenestration, and on occasion 
none. 
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Fig. 38: Variation of clavicular fenestration observed in Basiliscus. 


Fenestration seems to be size dependent. Larger specimens have less fenestration, and 
in the case of large specimens of Basiliscus plumifrons (largest species of Basiliscus) 
only a small slit is present. In addition, the clavicles of large male B. plumifrons are 
rotated into a vertical position with respect to increasing body size. A possible hypothe- 
sis for the reduction of fenestration of the clavicles with increased body size may be 
related to the increased attachment of muscles originating on the clavicle. The rotation 
of the clavicle may provide some additional mechanical advantage. This hypothesis, ho- 
wever, remains untested. 


Although a high degree of variation exists within the terminal taxa of the ingroup, the 
use of this systematic character is warranted on the grounds that fenestration is con- 
sistently present or absent within terminal taxa. 


Interclavicle 


The interclavicle is a slender, rod-shaped median dermal bone on the ventral surface 
of the sternum. The interclavicle adheres medially to the external surface of the sternum 
(see below) and is always exposed. Anteriorly, the interclavicle has lateral processes that 
are either terminal or subterminal, and which vary considerably in shape and size in 
“iguanids”. De Queiroz (1987) indicated that Corytophanes hernandezi and Laemanc- 
tus serratus have T-shaped interclavicles (defined as lateral processes forming an angle 
of more than 75° with the median element). However, the angle varies considerably 
within each taxon, from an arrow-shaped interclavicle (with an angle between the late- 
ral processes and the median rod of less than 75°) to a T-shaped interclavicle. 


The length of the interclavicle is also variable in “iguanids”, with most interclavicles 
extending posteriorly 2/3 the length of the sternum. 

Therefore, no systematic character was defined with respect to the angle of the lateral 
process, or the length of the interclavicle. 
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Sternum and Xiphisternum 


Lécuru (1968b) indicated that the sternum can be subdivided into a presternum, meso- 
sternum and a xiphisternum. The presternum is the highly developed anterior portion 
of the sternum. The mesosternum is the posteriormost portion of the sternum contain- 
ing the xiphisterna. The distinction between mesosternum and xiphisternum is not clear 
and the two latter terms will be synonymized as xiphisternum. The presternum of 
Lécuru was referred to as the sternum above. 


The sternum of “iguanids” is a centrally located skeletal element made of calcified car- 
tilage. It is diamond-shaped of varying axial lengths, and articulates anterolaterally 
with the two epicoracoids and medially with the interclavicle. 


The xiphisternum consists of two paired cartilaginous rods of approximately equal 
length that are attached to the posteromedial aspect of the sternum. These rods are par- 
tially supported by the xiphisternal ribs. 


Pelvic Girdle 


The “iguanid” pelvic girdle is characteristic of tetrapods in having a dorsal ilium that 
articulates with the sacral pleurapophyses, a posteroventral ischium, and an anteroven- 
tral pubis (Fig. 39). 

Snyder (1954) indicated that the major differences between the pelvis of a quadruped 
(Corytophanes) and a biped (Basiliscus and Laemanctus) is the interacetabular width 
(= distance between the outer faces of the acetabulum), a longer ilium and a more ex- 
tensive development of the preacetabular process. The greater extent of the preacetabu- 
lar process in bipeds provides a more extensive attachment for the iliopubic ligament 
and the M. quadratus lumborum. 


Character 50: preacetabular process (Fig. 39). This character has been used 
previously by de Queiroz (1987), who recognized two distinct conditions within ig- 
uanines: a large preacetabular (iliac) process and a small (reduced) preacetabular pro- 
cess. Among his outgroups examined, crotaphytines and oplurines, have a prominent 
preacetabular process, and morunasaurs have a reduced preacetabular process. Within 
his ingroup (iguanines) only Sauromalus has a reduced preacetabular process. He noted 
that within basiliscines both conditions were observed without noting which genera had 
which condition (de Queiroz 1987; pers. obs.) 


All tropidurines exclusive of the Liolaemus-group and Stenocercus have a prominent 
preacetabular process. The sand lizards (Uma, Uta, Callisaurus, Cophosaurus and Hol- 
brookia) and Phrynosoma have prominent preacetabular processes. The Sceloporus- 
group and Petrosaurus by contrast, have reduced preacetabular processes. Within ano- 
loids only Polychrus has a reduced preacetabular process, whereas all the spinulate ano- 
loids have a prominent preacetabular process. 


Snyder’s (1954) statement that bipedal lizards have an extensive development of the pre- 
acetabular process is certainly true. The well-known bipedal “iguanids” such as Calli- 
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Fig. 39: Ventral and lateral views of pelvic girdle of Basiliscus basiliscus and Corytophanes percari- 
natus. 


saurus, juvenile Dipsosaurus, Crotaphytus and Basiliscus have well developed preaceta- 
bular processes. In addition, most terrestrial, saxicolous and arenicolous “iguanids” 
have prominent preacetabular processes. In some cases the preacetabular process is as 
large as that of bipedal taxa. Notable exceptions are the terrestrial or saxicolous Liolae- 
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mus, Phymaturus, Stenocercus, Sauromalus, Morunasaurus and Hoplocercus which 
have reduced preacetabular processes or lack them altogether. The most arboreal eco- 
morphs (e.g. spinulate anoloids) also have prominent preacetabular processes. The ar- 
boreal Enyalioides also has a prominent preacetabular process. Polychrus, however, has 
a small preacetabular process. These exceptions, and the distribution pattern of charac- 
ter states among similar ecomorphs, falsify the notion that taxa sharing similar charac- 
ter states have ecomorphological similarities. 


The distribution of the character states at the basal outgroup nodes is a (3:2) consensus 
resulting in an equivocal polarity decision at the ingroup/outgroup node. The consen- 
sus algorithm therefore does not corroborate de Queiroz’s (1987) decision at his “lower 
level of analysis”, that a large preacetabular process is the plesiomorphic state. 


Basiliscus has a prominent preacetabular process, Corytophanes and Laemanctus have 
a reduced preacetabular process (Fig. 39). 


Character Sl: anterior extension of the symphysis pubis (Fig. 39). There are two 
conditions in “iguanids” with respect to the angle of the pubic symphysis. In the first 
condition there is almost no angle between the pubic rami, and the symphysis pubis 
does not extend anteriorly past the pubic tubercles. Alternatively, the rami of the pubic 
bones are at a discernible angle with one another and the symphysis extends anteriorly 
past the pubic tubercles. 


In iguanines, morunasaurs, crotaphytines, Oplurus, Phrynosoma, all tropidurines ex- 
cept Liolaemus, Leiocephalus and Uranoscodon, and in all anoloids exclusive of Po- 
lychrus and Anolis the symphysis pubis does not extend anteriorly past the anterior pu- 
bic tubercles. 


In sceloporines (exclusive of Phrynosoma), Chalarodon, Liolaemus, Leiocephalus, Ur- 
anoscodon, Polychrus and Anolis the two pubic rami are at angles with each other and 
the symphysis pubis extends anteriorly far beyond the pubic tubercles. 


The distribution of character states at the basal outgroup nodes is a (4:1) consensus, 
hypothesizing that the symphysis pubis not extending anteriorly past the pubic tubercles 
is the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup basal node. 


In basiliscines, Corytophanes and Laemanctus show the widespread “iguanid” condi- 
tion with the symphysis pubis not extending past the pubic tubercles (plesiomorphic 
condition). In Basiliscus the rami are at angles with one another and the symphysis pu- 
bis extends anteriorly past the pubic tubercles (apomorphic condition). The derived 
condition has, therefore, independently evolved in Liolaemus, Leiocephalus, Uranosco- 
don, Polychrus, Anolis, sceloporines (with a reversal in Phrynosoma), Chalarodon and 
in Basiliscus. 


Appendicular Skeleton 


The appendicular skeleton can be subdivided into two main structural components: the 
skeleton of the forelimb and the skeleton of the hindlimb. 
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Forelimb 


The forelimbs of basiliscines contain the following elements listed proximal to distal: 
humerus, radius + ulna, radiale, ulnare, pisiform, lateral centrale, five metacarpals and 
17 phalanges. The forelimbs of “iguanids” tend to be very conservative, with little va- 
riation among the taxa and no limb reduction. 


Hindlimb 


The following skeletal components constitute the skeleton of the hindlimb: femur, tibia 
+ fibula, astragalocalcaneum, two other tarsal bones, five metacarpals and 18 phalan- 
ges. As is the case with the forelimb, the hindlimb shows insufficient variation to war- 
rant any systematic character definition. 


DESCRIPTION OF INTERNAL ANATOMY 


Myology 


The M. adductor mandibulae externus is a large muscle mass that occupies the entire 
superficial portion of the infraorbital fossa in “iguanids”. The muscles originate from 
the temporal bar and the posterior region of the temporal fossae. The M. adductor 
mandibulae externus inserts along the exterior Bodenaponeurosis, the coronoid and the 
surangular. The M. adductor mandibulae externus is divided into the levator anguli oris 
and the superficialis, medius, and profundus. Each of these muscles can be further sub- 
divided. Superficially, the muscle mass is covered by the infratemporal fascia. 


The following characters in this subsection have been taken from Costelli (1973). All 
terminal taxa used in this study were examined by Costelli (1973) except the following: 
Petrosaurus, Urostrophus, Pristidactylus, Enyalius, and Diplolaemus. 


The missing information for the three leiosaur genera will be replaced by the condition 
observed in Leiosaurus. The condition in para-anoles and Petrosaurus (earliest diver- 
ging sceloporine) will be coded equivocal to minimize the effect on the polarity deci- 
sions at the basal outgroup nodes. 

Character 52: infratemporal fascia. A sheet of fascia partially covers the infratem- 
poral fossa in all “iguanids” (Oelrich 1956; Costelli 1973). 

The expansion of the infratemporal fascia at the postero-dorsal corner of the infratem- 
poral fossa is variable in “iguanids”. Costelli (1973) identified six conditions, ranging 
from the presence of a small amount of fascia to fascia covering the entire muscle. 
Because only two conditions were identified within the ingroup, only two character 
states are recognized: very little fascia present, and fascia covering variably from the 
postero-dorsal corner of the infratemporal fossa, to the entire muscle. 

All “iguanids” examined by Costelli (1973) except Phrynosoma and the spinulate ano- 
loids had extensive fascia present at the infratemporal fossa. This was also observed in 


99 


Basiliscus and Corytophanes. In the spinulate anoloids, in Phrynosoma, and Laemanc- 
tus there is little fascia present. 


The distribution of the character states among the outgroup basal nodes suggests that 
the presence of fascia beyond the posterodorsal corner of the infratemporal fossa is the 
plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup basal node (6:0 consensus). 


Character S53: insertion of M. adductor mandibulae externus. The insertion of the 
M. adductor mandibulae externus onto the lower jaw varies among “iguanids”; it may 
insert from the top of the surangular to the ventral border of the mandible (Costelli 
1973). 


Costelli (1973) identified 5 character states for the ventral extent of this muscle, but with 
respect to the ingroup these five can be reduced to two: a) the externus extends only 
to the top of the surangular and b) the externus extends ventrally beyond the top of 
the surangular. 


All taxa among the outgroups examined except the spinulate anoloids, together with 
Basiliscus and Laemanctus, show the latter condition. In Corytophanes and the spinu- 
late anoloids the ventral extension of the M. adductor mandibulae externus only rea- 
ches the top of the surangular. 


The distribution of the character states among the outgroup basal nodes is a (6:0) distri- 
bution pattern unequivocally indicating that the mandibular insertion of the M. adduc- 
tor mandibulae externus projecting past the surangular is the plesiomorphic condition 
at the ingroup/outgroup node. The alternate state (mandibular insertion restricted to 
the surangular) is the apomorphic condition at the ingroup/outgroup basal node. 


Character 54: M. levator anguli oris. The M. levator anguli oris is present in all 
“iguanids”. Among the outgroup taxa, this muscle originates along the inferior border 
of the postorbital, the ventral aspect of the squamosal and the dorsal aspect of the tym- 
panic crest of the quadrate. In those taxa that have a dorsally arched squamosal (see 
character 24), the origin of the M. levator anguli oris is restricted to the anterior part 
of the squamosal (not including the tympanic crest) and inserts on the dorsal aspect 
of the rictal plates (Costelli 1973). 


A broad origin of the M. levator anguli oris occurs in Basiliscus and Laemanctus. In 
Corytophanes, however, the M. levator anguli oris originates at the junction of the ju- 
gal, postorbital and squamosal and does not include the tympanic crest. It then passes 
ventrad onto the superficial fascia, which covers the dorsal aspect of the infratemporal 
fossa anterior to the quadrate (Costelli 1973). 


The distribution of the character states among the outgroup terminal taxa and out- 
group basal nodes suggests that the broad origin of M. levator anguli oris including the 
tympanic crest of the quadrate is the plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup 
basal node (7:0 consensus). The restricted origin of the M. levator anguli oris which 
does not include the tympanic crest of the quadrate, is the apomorphic condition found 
in Corytophanes. 


Character 55: M. adductor mandibulae externus superficialis. The M. adductor 
mandibulae externus superficialis can be divided into two heads. When divided, the an- 
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terior head originates from the medial surface of the postorbital and inserts along the 
outer surface of the outer flap of the Bodenaponeurosis. The posterior head originates 
on the inferior surface of the squamosal, the dorsolateral surface of the quadrate, and 
the tympanic crest. These fibers insert on the Bodenaponeurosis and the lateral surface 
of the surangular (Costelli 1973). 


The head of the M. adductor mandibulae externus superficialis is not separated in Lae- 
manctus, oplurines, Dipsosaurus, Enyaliosaurus, the Sceloporus-group, the Liolae- 
mus-group, all northern tropidurines except Uranoscodon, and in Leiosaurus. All other 
taxa among the outgroup have two heads of the M. adductor mandibulae externus su- 
perficialis. 

Distribution of the character states among the outgroup basal nodes is a (3:2) pattern, 
for which no unequivocal polarity decision can be reached. This character will therefore 
be left unordered within the data matrix. 


The distribution of the character states among representatives of other Scleroglossa 
using the phylogeny proposed by Estes et al. (1988) supports the notion that an M. ad- 
ductor mandibulae externus superficialis with separate heads is indeed the plesiomor- 
phic condition for “iguanids”. Representative taxa of “Agamidae”, Gekkota, Scincoi- 
dea and Anguiomorpha have two heads, whereas only chameleons and representative 
lacertoids have a single head. 


Within basiliscines, Basiliscus and Corytophanes show the predicted plesiomorphic 
condition of a two-headed M. adductor mandibulae externus superficialis. Laemanctus 
on the other hand has only a single head. 


Character 56: M. adductor mandibulae externus profundus. The M. adductor 
mandibulae externus profundus is the deepest segment of the M. adductor mandibulae 
externus muscle complex. The profundus can be divided into a ventral and dorsal head. 
The separation is roughly marked by the third branch of the mandibular ramus of the 
trigeminal nerve (Costelli 1973). 


The ventral head of the profundus originates on the posterior process of the prootic 
and from the dorsal aspect of the pila antotica and inserts on the Bodenaponeurosis 
(Costelli 1973). 


The dorsal head of the profundus originates from the ventral aspect of the parietal. Its 
fibers run medially through the posttemporal fossa and then pass anteroventrad to in- 
sert on the Bodenaponeurosis, dorsal to the ventral head of the profundus (Costelli 
1973). 

The dorsal head is well-developed among the outgroup taxa (with the exception of 
Phrynosoma) and in Basiliscus. In Laemanctus and Phrynosoma the dorsal head of the 
profundus is greatly reduced. In Corytophanes, which lacks a posttemporal fossa, the 
dorsal head of the profundus is entirely absent. 

Costelli (1973) suggests that a reduction of the fossa would ultimately lead to the reduc- 
tion or loss of the dorsal head of the profundus. However, this study suggests that the 
reverse scenario is more likely. Both Laemanctus and Phrynosoma have open posttem- 
poral fossae but have an extremely reduced dorsal head of the profundus. The dorsal 


101 


head is possibly entirely absent in Phrynosoma. This suggests that the reduction or loss 
of the dorsal head of the profundus may be reduced or lost independently of the condi- 
tion of the posttemporal fossa. Instead, the hypothetical Corytophanes-Laemanctus 
ancestor may have reduced the dorsal head of the profundus with a subsequent loss of 
the dorsal head and the closure of the posttemporal fossa in Corytophanes, the condi- 
tion being convergent in Phrynosoma, but without the closure of the posttemporal 
fossa. 

This character can be defined as a three-state character, wherein distribution among 
outgroups suggests that a well-developed dorsal head of the profundus is the unequivo- 
cal plesiomorphic condition at the ingroup/outgroup node (7:0 consensus). A reduction 
of the dorsal head is the intermediate condition and the loss of the dorsal head the apo- 
morphic condition. 


Hemipenes 


Cope (1886) was the first to investigate the hemipenial structure of “iguanids”. In his 
pioneering study, he investigated 16 genera of “iguanids” including Basiliscus and Co- 
rytophanes. Unfortunately he did not indicate which species were examined. In Cope’s 
systematic arrangement, Corytophanes is grouped with iguanines (exclusive of Dipso- 
Saurus) and crotaphytines based on the presence of three welts (Stützsäume sensu Böh- 
me 1988). Basiliscus on the other hand has no welts and is grouped together in Cope’s 
scheme with the tropidurines Uranoscodon, Uracentron and Tropidurus. 


Bohme (1988) in an excellent monographic study on saurian hemipenes within a mor- 
phologic and phylogenetic framework has taken a closer look at “iguanids”. Although 
Bohme (1988) did not include all the genera required to make a polarity assessment in 
this study, his results are important. The reader is referred to Böhme (1988) for detailed 
morphological descriptions. He concludes that Laemanctus and Basiliscus are each 
others closest relatives based on the presence of an asulcate “medianer Zapfen” (= bul- 
ging on the median aspect of the asulcate side). This bulge is rather smooth (except in 
B. plumifrons). Corytophanes lacks the “medianer Zapfen”. 

Superimposing Böhme’s findings on the cladogram based on other characters suggests 
that an asulcate “medianer Zapfen” can be considered as an autapomorphy for basilis- 
cines with subsequent loss in Corytophanes. 
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DESCRIPTION OF EXTERNAL MORPHOLOGY 


Squamation 


Character 57: superciliary scales (Fig. 40). Etheridge & de Queiroz (1988) recog- 
nized three conditions of this character in “iguanids”. The superciliary scales in “ig- 
uanids” characteristically form a row of elongated and broadly overlapping scales. 
Other “iguanids”, however, have quadrangular, nonoverlapping superciliary scales. A 
third condition is intermediate between these two. Although evidence for polarizing this 
character is ambiguous, Etheridge & de Queiroz (1988), assigned the elongate and 
strongly overlapping superciliary scales as the plesiomorphic condition in “iguanids”. 
Their decision was based on a comparable condition found in agamids. However, 
because the head scales of Sphenodon, chameleons and gekkonids exhibit little or no 
differentiation and are not strictly comparable, they were excluded when the polarity 
decision was made. 


Basiliscus has elongate strongly overlapping superciliary scales, which are also found 
in Dipsosaurus, all sceloporines (exclusive of Phrynosoma), in some Anolis, oplurines 
and in all tropidurines examined except Phymaturus and Uranoscodon. The interme- 
diate condition is found in Corytophanes in addition to crotaphytines, Brachylophus, 


Fig. 40: Lateral view of head of Corytophanes cristatus showing pattern of supraciliary scales. 
(Drawing courtesy of S. Gray). 
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Conolophus, Ctenosaura, Cyclura, Iguana, Phrynosoma, leiosaurs, in some Anolis, 
Phymaturus and in Uranoscodon. Quadrangular, nonoverlapping superciliary scales 
are present in Laemanctus as well as Amblyrhynchus, Sauromalus, Polychrus, Urostro- 
phus and morunasaurs (Etheridge & de Queiroz, 1988; pers. obs.). 


Character state distribution at the basal nodes of the outgroups is a (3:2:1) pattern, for 
which no unequivocal polarity decision at the ingroup/outgroup node can be made. 
The option remains to accept Etheridge & de Queiroz’s (1988) polarity decision. How- 
ever, this character will be left unpolarized within the data matrix. 


LIST OF SYSTEMATIC CHARACTERS 


Included in this section is a list of systematic characters described in the previous sec- 
tion. For each character the polarities are given. For characters with unequivocal polar- 
ity decisions the polarization results are indicated. 


1) Roof of nasal capsule: 0 — 1 


(0) Nasal capsule entirely covered by frontal and nasals. (1) Nasal capsule uncovered 
at junction of frontal and nasals. 


2) Septomaxillae: 0 > 1 — 2 
(0) Present, contacting each other at midline, the maxillae anteriorly and lying on top 


of the vomers. (1) Present as small slivers of bone lying within the nasal cavity that do 
not contact each other at the midline. (2) Absent. 


3) Nasal median contact: 0 > 1 — 2 


(0) Separated by less than 50 % of their length. (1) Separated for more than 50 % of 
their length by nasal process of premaxilla. (2) Completely separated. 


4) Posterior margin of nasals: 0 > IA, 0O-— IB 


(0) Posterior aspect of nasals form a smooth curve, with apex in the middle of the bone 
(0,0). (1A) Posterior aspect of nasals pointed (1,0). (1B) Posterior aspect of nasals are 
square (0,1). 

5) Prefrontal-nasal relationship: 0 > 1 — 2 


(0) Broad contact between prefrontals and nasals. (1) Small area of contact between pre- 
frontals and nasals, with nasals separated anteriorly from prefrontals by prefrontal pro- 
cess of maxilla. (2) Prefrontals completely separated from nasals by prefrontal process 
of maxilla and antero-lateral process of frontal bone. 


6) Anterolateral spine of prefrontal: 0 — 1 

(0) Absent. (1) Present, projecting anteriorly over the premaxillary process of maxilla. 
7) Groove at prefrontal-lacrimal junction: 0 — 1 

(0) Absent. (1) Present. 

8) Palatine-ectopterygoid relationship: 0 — 1 


(0) No contact between ectopterygoids and palatines. (1) Ectopterygoids contact palati- 
nes; excluding maxillae from infraorbital foramen. 
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9) Palatine process of pterygoid: 0 — 1 

(0) Does not project past the anteromost border of infraorbital foramen. (1) Extends 
anteriorly beyond the infraorbital foramen. 

10) Quadrate process of pterygoid: 0 — 1 

(0) Tapering posteriorly, or with parallel ventral and dorsal edges, but not expanded. 
(1) Quadrate process of pterygoid expanded terminally. 

11) Shape of mid-sagittal section of frontal: 0 — 1 


(0) Anterior and posterior aspects of frontal bone curve ventrally. (1) Frontal bone is 
flat in mid-sagittal sectional view, or anterior and posterior aspects of frontal bones 
curve dorsally. 


12) Postfrontals: 0 — 1 

(0) Present. (1) Absent. 

13) Squamosal process of jugal: 0 — 1 

(0) Thin squamosal process. (1) Broad squamosal process. 

14) Jugal-squamosal contact: 0 — 1 

(0) Separated or only narrowly in contact, but not overlapping. (1) Broad contact or 
overlapping. 

15) Posterior angle of jugal: 0 > 1 ‘ 

(0) Not expanded postero-ventrally, rounded. (1) Expanded postero-ventrally, with 
postero-ventral aspect of jugal approaching the posterodorsal aspect. 

16) Supraorbital process: 0 > 1 — 2 

(0) Absent; postorbital and prefrontals lack processes. (1) Intermediate condition; pre- 
frontals have posteriorly directed processes and postorbitals have anteriorly directed 
processes. (2) Postorbitals in contact with prefrontals via a supraorbital arch. 

17) Parietal foramen position: 0 — 1 

(0) At the frontoparietal suture. (1) Entirely within the frontal. 

18) Lateral shelves of adductor crest: 0 > 1 — 2 


(0) Absent or when present it is small and restricted to the anterolateral aspect of the | 
adductor ridge. (1) Present along the lateral aspect of the parietal crest. (2) Large, ex- 
panded laterally to partially overlie the supratemporal opening. 


19) Parietal roof shape: 0 > 1A;0 > 1B > 2B 


(0) Parietal is trapezoidal with no median crest or parietal blade (0,0). (1A) Parietal is 
Y-shaped with a parietal blade. The lateral borders at the base of the parietal blade pro- 
gress anteriorly with increased ontogeny to form a 180 °angle in adults (1,0). (1B) Parie- 
tal is Y-shaped with the anterolateral borders at the base of the parietal crest progressing 
posteriorly with increased ontogeny to form a 60 °angle in adults (0,1). (2B) Parietal is 
Y-shaped with the anterolateral borders at the base of the parietal blade progressing po- 
steriorly with increased ontogeny to form a 30°angle in adults (0,2). 


20) Development of the parietal blade: 0 — 1 


(0) Post-embryonic development of median parietal blade. (1) Embryonic development 
of parietal blade. 


21) Parietal blade sexual dimorphism: 0 — 1 
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(0) Parietal blade well-developed in males only. (1) Parietal blade well-developed in both 
sexes. 

22) Expansion of parietal blade: 0 — 1A; 0 — IB 

(0) Absence of a parietal blade (0,0). (1A) Dorsal expansion (1,0). (1B) Ventral expan- 
sion (0,1). 

23) Dorsal process of squamosal: (polarization: A=1 B=0) 

(A) Prominent dorsal “hook” contacting the supratemporal. (B) No dorsal hook, i.e. 
ventral projection equals dorsal projection. 

24) Squamosal: 0 — 1 

(0) Curves dorsally, not contacting or overlapping the anterodorsal aspect of the qua- 
drate (single articulation). (1) Straight, overlapping the anterodorsal border of lateral 
concha of quadrate, with sharp laterally pointed spine (double articulation). 

25) Medial concha of quadrate: 0 — 1 

(0) Expanded medially past the cephalic condyle. The medial concha may or may not 
contact the antero-lateral process of the paraoccipital process. (1) Not expanded, past 
the condyles (constricted). 

26) Quadrate: 0 — 1 

(0) Posterior crest arches anteriorly. (1) Posterior crest is vertical with no anterior curva- 
ture. 

27) Epipterygoids: 0 — 1 

(0) Contacting the ventral portion of parietal. (1) Free or contacting the alar process 
of prootic. 

28) Crista ventrolateralis: 0 — 1 

(0) Broad, expanded laterally obscuring the vidian canal. (1) Narrow, not expanded late- 
rally. 

29) Outlines of bony labyrinth: (polarization: A=NA B=1 C=0) 

(A) (not present in ingroup) Superficial outlines of bony labyrinth obscure, not raised 
above the surface of the occipital bones. (B) Intermediate condition. (C) Superficial 
outlines very distinct, raised well above the surface of the occipital bones. 

30) Posttemporal fenestra: 0 > 1 — 2 

(0) Open, with the squamosal process at an angle of more than 90°. (1) Partially closed. 
(2) Closed, owing to the limiting angle of the squamosal process of parietal (less than 
90°). 

31) Condition of Meckel’s groove: (polarization: A=1 B=NA C=0) 

(A) Meckel’s groove open between the anterior end of the splenial and the mandibular 
symphysis. (B) (Not present in ingroup) Meckel’s groove partially open, sutured ante- 
rior to the splenial for half the distance between the anterior aspect of the splenial and 
the mandibular symphysis. (C) Meckel’s groove closed and fused for more than half 
the distance between the anterior aspect of the splenial and the mandibular symphysis. 
32) Splenial size: 0 > 1 

(0) Splenial small, extending forward to a point between the dentary tooth row mid- 
point and the most posterior dentary tooth, with the anterior inferior alveolar foramen 
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located terminally at the anteromost aspect of the splenial. (1) Splenial large, extending 
forward to at least the midpoint of the dentary tooth row, with the anterior inferior al- 
veolar foramen located dorsally, posterior to the anterior aspect of the splenial. 


33) Coronoid lateral process: (polarization: A=1 B=0 C=NA) 


(A) Coronoid bone with a small, irregular process overlapping the posterolateral sur- 
face of dentary. (B) A posteriorly directed curving process descends over the postero- 
dorsal surface of the dentary. (C) (not present in ingroup) Coronoid bone without a 
process overlapping the postero-lateral surface of the dentary. 


34) Size of posterior aspect of angular (labial view): 0 — 1 


(0) Extends between coronoid process and articular fossa. (1) Lateral aspect reduced, 
does not extend between the coronoid process and the articular fossa. 


35) Angular process size: 0 — 1 


(0) Well defined, in juveniles and adults (non-transforming ontogeny). (1) Small in juve- 
niles and well-defined only in large specimens (transforming ontogeny). 


36) Angular process position: (polarization: A=1 B=0) 

(A) Angular processes positioned in a horizontal plane. (B) Positioned in an oblique 
plane. 

37) Hyoid apparatus pattern: 0 — 1 


(0) Z-pattern in which the second ceratobranchial is the shortest posterior element, the 
first ceratobranchial and the ceratohyal being of equal length. (1) X-pattern; the second 
ceratobranchial is the longest element, the first ceratobranchial and the ceratohyal may 
or may not be equal in length. 


38) Rostral portion of skull: 0 — 1 

(0) Arched dorsally. (1) Rostral portion of skull is pointed or keel-shaped (spatulate). 
39) Crowns of posterior marginal teeth: 0 — 1A; 0 — IB 

(0) Tricuspid, with more or less parallel sides (0,0). (1A) Tricuspid, with distinctly ex- 
panded crowns (1,0). (1B) Tricuspid, with distinctly tapered crowns and very small se- 
condary cusps (0,1). 

40) Number of presacral vertebrae: 0 > 1 — 2 

(0) 24. (1) 23. (2) 22. 

41) Lumbar ribs: 0 > 1 

(0) All with free articulating ribs. (1) One or more with ribs absent. 

42) Caudal autotomy: 0 — |] 

(0) Present. (1) Absent. 


43) Ratio of no. of neural spines to no. of transverse processes in caudal verte- 
brae: 0 > 1 


(0) 1/1 ratio. (1) 2/1 ratio. 
44) Neural spine height: 0 — 1A; 0 — 1B 
(0) Neural spines same size as vertebral body (0,0). (1A) Neural spines enlarged in thora- 


cic, lumbar and caudal regions in males (1,0). (1B) Neural spines reduced; shorter than 
height of vertebral body (0,1). 
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45) Rib articulation patterns: (polarization: A=0 B=2A C=1B D=1A) 
(A) 6(4+2) (0,0). (B) 7(4+3) (2,0). (C) 5(3+2) (0,1). (D) 6(3+3) (1,0). 
46) Suprascapular cartilages: 0 — 1 


(0) Project dorsally to the level of the vertebrae, sometimes meet above neural spines. 
(1) Suprascapular cartilages do not reach the level of the vertebral column. 


47) Dorsal extent of clavicle: 0 — 1 


(0) Clavicle reaches the suprascapular cartilages, with the acromion process located on 
suprascapular cartilage or at the scapulo-suprascapular junction. (1) Clavicle does not 
reach the suprascapular cartilage, with acromion process located on anterior aspect of 
scapula. 

48) Clavicular lateral margin: (polarization: A=1 B=0) 


(A) Lateral margin of clavicle irregular, or forming a smooth curve. (B) Lateral margin 
of clavicle distinctly angular, with an acute projection at the apex of the angle. 


49) Clavicular fenestrae: 0 — 1 

(0) Absent. (1) Present. 

50) Preacetabular process: (polarization: A=1 B=0) 
(A) Prominent. (B) Reduced. 

51) Anterior extension of symphysis pubis: 0 — 1 


(0) Symphysis pubis does not extend anteriorly past the pubic tubercles. (1) Symphysis 
pubis extends anteriorly past pubic tubercles with pubic rami join together forming an 
acute angle. 


52) Infratemporal fascia: 0 > 1 


(0) Fascia present, variably covering the posterodorsal aspect of the infratemporal fossa 
to the entire M. adductor mandibulae externus. (1) Little fascia present at posterodorsal 
corner of infratemporal fossa. 


53) Insertion of M. adductor mandibulae externus: 0 — 1 


(0) Mandibular insertion projects past the surangular. (1) Mandibular insertion restric- 
ted to the surangular. 


54) M. levator anguli oris: 0 — 1 


(0) Origin includes the tympanic crest of the quadrate. (1) Does not originate from the 
tympanic crest of the quadrate. 


55) M. adductor mandibulae externus superficialis: (polarization: A=1 B=0) 

(A) Single dorsal head. (B) Two separate dorsal heads. 

56) M. adductor mandibulae externus profundus: 0 > 1 — 2 

(0) Dorsal head well developed. (1) Dorsal head reduced. (2) Dorsal head is absent. 
57) Superciliary scales: (polarization: A=1A B=2B C=1B) 

(A) Elongate and strongly overlapping (1,0). (B) Intermediate (0,2). (C) Quadrangular, 
nonoverlapping (0,1). 
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Table 6: List of abbreviations used in previous tables. 


ADD. = adductor 


All = all members of clade 


Amb = Amblyrhynchus 
ANOL = anoloids 
Anl = Anolis 

Ans = anoles 

Apt = Aptycholaemus 
caud = caudal 

cerv = cervical 

Chl = Chalarodon 
Chm = Chamaeleolis 
Clav = clavicular 
Con = Conolophus 
Cro = Crotaphytus 
Crot. = crotaphytines 
Ctn = Ctenosaura 
Dip = Dipsosaurus 
Dors = dorsal 

Enu = Enyalius 

Eny = Enyalioides 
Equiv. = equivocal 
ext. = externus 

Fem. = femoral 
fenest = fenestra 

Fr = fragmented 
Gam = Gamelia 

gr = groove 

Iguan. = iguanines 
labyr = labyrinth 

lat = lateral 

Lei = Leiocephalus 
Lio = Liolaemus 


Liogr = Liolaemus group 


Lios = liosaurs 

M. = musculo 
mand. = mandibulae 
Meck = Meckel’s 


Morun. = morunasaurs 
mrg = margin 

musc = musculature 

NS = neural spines 
Oph = Ophryoessoides 
Opl = Oplurus 

Oplur. = oplurines 
PAnl = para-anoles 

Pet = Petrosaurus 

Phr = Phrynosoma 

Phy = Phymaturus 

Plc = Plica 

Pit = Platynotus 

Pol = Polychrus 

pr = process 

Pri = Pristidactylus 
Sand Izds = sand lizards 
Sau = Sauromalus 

Scel. = sceloporines 

Scl = Sceloporus 

Sclgr = Sceloporus group 
Stn = Stenocercus 
subocc = suboccular 
TP = transverse processes 
tr = transverse 

Trop. = tropidurines 
Trp = Tropidurus 

Urc = Uracentron 

Urn = Uranoscodon 
Uro = Urosaurus 

Vert = vertebrae 

WTrp = western Tropidurus 


X = character not expressed in this clade. 
(1) / (2) = apomorphic states within a 
character transformation series. 
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DISCUSSION 


Phylogeny 


The character data matrix containing 10 unpolarized characters (Table 5) was run on 
the PAUP program (Phylogenetic Analysis Using Parsimony, Version 2.4; Swofford 


= 
n ~ 

n = N 

S Y n 

> © ® 9) 
Sus © Sn Sen is. ® =~ 

= = sae anf 
(404 = ‘2 ® ~ 1g) 14 = S 

Q Q DO) © Q Le = Y) 

ify) <a 1 
2 
[_Corytophanes_| 
1 0 ad 2 0 em 5 
DZZZZA 1 
| 8 
NCHAR = 63 = E=3 non-homoplasti 
77777. 4 synapamorphy 
LENGTH = 82 WE Convergence 
era homoplastic apomorphy 
CONSISTENCY INDEX = 0.89 with reversal 
Ej reversal 


Fig. 41: Reconstructed phylogeny of basiliscine iguanians. The numbers indicate the number of 
characters supporting each node. A non-homoplatic synapomorphy is a character that neither re- 
verses nor is a convergence at any level. 
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1985) using the mulpars and global swapping options. In this initial run the unordered 
characters were polarized with respect to the rest of the data set. Subsequently all unor- 
dered characters were substituted by the polarized value, resulting in a cladogram with 
a length of 82 (C.I.= 0.89) for 63 coded characters (Fig. 41)’. Fig.42 shows the distribu- 
tion of homoplasies. 


The proposed phylogeny supports the monophyly of the three basiliscine genera. Cory- 
tophanes and Laemanctus form a natural grouping supported by a large number of 
non-homoplastic autapomorphies and Basiliscus is the earliest diverging taxon. At the 
species-level the proposed phylogeny is not well-supported (Fig. 41). Within Basiliscus, 
plumifrons and basiliscus are sister taxa and form a tritomy with vittatus and galeritus. 
Within Corytophanes, C. hernandezi is the earliest diverging taxon with few autapo- 
morphies. The percarinatus-cristatus clade is well-supported (Fig. 41). 


In addition to the 10 unordered characters, several others might be polarized erroneous- 
ly (4:2 and 5:2 consensus patterns; Fig. 12 & 13). The polarities of these characters 
should be reversed if Maddison et al.’s (1984) “doublet rule” applies to the less common 
character state (Fig. 12 & 13). The following six characters show possible erroneous po- 
larity decisions: Posterior margins of nasals [Character 4, (4:2 consensus): less common 
condition occurs in crotaphytines and tropidurines]; Postfrontals [Character 12, (4:2 
consensus): less common condition found in crotaphytines and oplurines]; Splenial size 
[Character 32, (5:2 consensus): less common condition in crotaphytines and moruna- 
saurs]; Size of posterior aspect of angular [Character 34, (4:2 consensus): less common 
condition in tropidurines and anoles]; Crowns of posterior marginal teeth [Character 
39A, (4:2 consensus): less common condition in iguanines and tropidurines]; and Neu- 
ral spine height [Character 44, (5:2 consensus): less common condition in sceloporines 
and crotaphytines]. 


It is interesting to note that none of these six characters show the same pair of outgroup 
taxa with the less-common character state. This means that at most only a single polar- 
ity decision can be erroneous. For example, if crotaphytines and tropidurines were to 
form a clade with basiliscines, in which the basiliscines were more closely related to eit- 
her crotaphytines or tropidurines, than either of these two taxa are to each other, then 
the polarity for character 4 should be reversed. This would exclude any other polarity 
decision from being erroneous. In addition to the erroneous polarity decisions for the 
ten unordered characters®, at most only one additional polarity reversal can be made 
for the (4:2) and (5:2) characters within the context of “iguanids”. 


7) The consistency index (C.I.) does not give a measure of the stability of the cladogram, but gives 
an estimate of the “best-fit” of characters on a particular topology. An ideal character data set 
(i.e. perfect fit with no characters showing homoplaies) has a C.I. = 1. The resulting cladogram 
may or may not be fully resolved showing polytomies and unsupported nodes. On the other hand, 
a fully resolved cladogram may show a low consistency index. 

8) Not all of the unordered characters can have erroneous polarity decisions, because the same 
conditions apply as in the case of a (4:2) and (5:2) pattern. The polarity reversal of one unordered 
character in a partricular situation can exclude the reversal in all others. 
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Fig. 42: Distribution of homoplastic characters on the phylogeny of basiliscines. 
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Therefore, a maximum predicted eleven erroneous polarity decisions can be made using 
the consensus approach. A minimum of no erroneous polarirty decisions is possible. 


Diagnosis of Taxa 


The monophyly of the basiliscines with respect to other iguanine suprageneric clades 
is well substantiated (see discussion on basiliscine monophyly). 

This section includes the diagnoses for the monophyletic taxa within the basiliscines. 
For each taxon the following information is provided: 1) a list of synonyms and/or 
descriptions; 2) etymology; 3) distribution; 4) a diagnosis (phylogenetic definition of 
the respective taxa sensu Gauthier et al. (1988), including apomorphies (non- 
homoplastic autapomorphies and homoplasies)); 5) description of taxon; 6) ecological 
and life history data (for terminal taxa only); 7) fossil record, if any, and; 8) karyotypes, 
if available. 


BASILISCINES 


Etymology: From the greek basiliskos meaning small king, in reference to the ex- 
panded parietal blade symbolic of a crown. 

Diagnosis: Heretofore basiliscines have been given an informal taxonomic recogni- 
tion (Etheridge 1964). Strong evidence is presented in this study for the designation of 
a formal subfamilial taxonomic name Basiliscinae Cope. However, the primary empha- 
sis, has been on resolving relationship between basal taxa within the basiliscines, and 
no formal taxonomic change will be made. The following characters are autapomor- 
phies at the basiliscine basal node (Fig. 41—43): 

1) expanded, well-developed parietal blade (Etheridge & de Queiroz 1988). 

2) parietal foramen located entirely within the frontal (with reversal to the primitive 
condition at the frontoparietal suture in Laemanctus, Fig. 42). Also found in Dipsosau- 
rus, Sauromalus, and some Leiocephalus (character 14). 

3) clavicular fenestration (secondarily lost in Corytophanes, Fig. 42). Clavicular fene- 
stration is also present in the Galapagos iguanas (Amblyrhynchus, Conolophus), Gam- 
belia, the western Tropidurus, Plica and Uracentron (Character 49). 


4) caudal vertebrae of Basiliscus-type. Also in Enyalius, Polychrus and Ophryoessoi- 
des. 


5) femoral pores lost (also in tropidurines, oplurines and all anoloids except Polychrus). 
6) vertebrae with zygosphene-zyganthrum articulations (Etheridge 1967). 

7) expansion of postorbital bone dorsomedially over dorsolateral portion of the supra- 
temporal fossa. 

8) prominent groove at prefrontal-lacrimal junction (lost in Corytophanes, Fig. 42). 
Prominent groove is also found in crotaphytines (Character 7). 
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Basiliscus Corytophanes Laemanctus 


7A, 7; groove at prefrontal-lacrimal junction 


homoplastic Zizi, 12. postfrontal bone absent 
apomorphy 
with reversal ZZZZA 17. parietal foramen in frontal bone 


VZLZZA 49. clavicular fenestration 


Fig. 43: Homoplastic characters in support of the basiliscine basal node. A complete list of apo- 
morphies is given in the diagnoses section. 


9) postfrontal bone absent (present in Laemanctus, Fig. 42). The postfrontal bone is 
absent in most oplurines, Polychrus, Leiosaurs, Chamelinorops, sand lizards and Phry- 
nosoma, crotaphytines, and some Phymaturus (Character 12). 
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Basiliscus Laurenti, 1768 


1768 Basiliscus Laurenti, Synop. Rept., Wien, 50. - Type species: (by monotypy): Basi- 
liscus americanus Laurenti, 1768 = Lacerta basiliscus Linnaeus, 1758. 

1828 Corythaeolus Kaup, Isis von Oken, Leipzig, 21: 1147. - Type species (by mono- 
typy): Basiliscus vittatus Wiegmann, 1828. 

1830 Oedicoryphus Wagler, Natür. Syst. Amph., München, 148. - Type species: Basilis- 
cus vittatus Wiegmann, 1828. 

1843 Basiliscus (Basiliscus) — Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1:53. 

1843 Basiliscus (Corythaeolus) — Fitzinger, Syst. Rep., Wien 1:53. 

1845 Thysanodactylus Gray, Cat. Spec. Liz. Coll. brit. Mus., London, 193. - Type spe- 
cies (by monotypy): Ophryessa bilineata Gray, 1839. 

1852 Lophosaura Gray, Ann. Mag. nat. Hist., London, (2) 10: 438. - Type species (by 
monotypy): Lophosaura goodridgii Gray, 1852. 

1852 Ptenosaura Gray, Ann. Mag. nat. Hist., London, (2) 10: 438. - Type species (by 
monotypy): Ptenosaura seemanni Gray, 1852. 

1852 Cristasaura Gray, Ann. Mag. nat. Hist., London, (2) 10: 439. - Type species (by 
monotypy): Cristasaura mitrella Gray, 1852. 

1854 Craneosaura Gray in Richardson, Zool. Voy. Herald, Vert., London, 148. - Type 
species: Pfenosaura seemanni Gray, 1852. 

1860 Daconura Hallowell, Proc. Acad. nat. Sci. Philad., 12: 482 - Type species (by mo- 
notypy): Daconura bivittata Hallowell, 1860. 

1862 Paraloma Cope, Proc. Acad. nat. Sci. Philad., 14: 181. - Type species (by monoty- 
py): Daconura bivittata Hallowell, 1860. 

1885 Basiliscus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2:106. 

1893 Dactylocalotes Werner, Zool. Anz., Leipzig., 16: 361. - Type species (by monoty- 
py): Dactylocalotes elisa Werner, 1893. 


Etymology: Derived from the Greek basiliskos meaning small king in reference to 
the expanded parietal blade symbolic of a crown. 


Distribution (Figs. 45—48): Low to moderate elevations of Jalisco (western M&i- 
co) and Tamaulipas (eastern México) through Central America to the pacific coast of 
Ecuador, Colombia and northwestern Venezuela. 


Description: Nostrils are oriented laterally. Head covered with small flat rather 
keeled uniform scales. Eye-opening large. Six or seven large upper and lower labial 
shields. External ear opening is oval, located above the level of the mouth. The occiput 
is elongated and narrow behind with a small parietal blade in adult females and a large 
blade in adult males. The throat has a slight pouch with a well marked gular fold that 
is confluent with the antehumeral fold. 


Elongated body with long laterally compressed tail and well-developed limbs. Scales of 
back are small and rhombic either smooth or keeled. Ventral scales larger, square; 
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smooth or keeled. Superior surface of the limbs covered by rhomboid keeled scales. No 
femoral or preanal pores. Toes elongated, compressed, unequal with a series of broad 
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Fig. 44: Reconstructed phylogeny of Basiliscus. 
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scales above and a series of convex square plates beneath with central carinated ridges. 
The adpressed hind limb reaches the tip of the snout or a little beyond. The toes of the 
hind limbs have prominent lateral toe fringes. Caudal scales keeled much enlarged in- 
feriorly. 


Diagnosis: The following is a list of apomorphies diagnostic of Basiliscus (Fig. 44). 
1) Parietal Y-shaped to form a posteriorly directed blade. Lateral borders at the base 
of the parietal blade progress anteriorly with increased ontogeny to form a 180° angle 
in adults (Character 19A). 

2) Parietal blade expanded dorsally. (Character 22B). 

3) Crista ventrolateralis narrow, not obscuring the vidian canal (Character 28). 

4) Outlines of bony labyrinth slightly elevated (Character 29). 

5) Splenial large, extending anteriorly to midpoint of dentary tooth row (Character 32). 


6) Coronoid bone with small irregular process overlapping the posterolateral surface of 
the dentary (convergence with cristatus-percarinatus clade, Fig. 42) (Character 33). 


7) Crowns of posterior marginal teeth tricuspid, with expanded crowns (Character 
39A). 

8) 2/1 ratio of neural spines to transverse processes in the caudal vertebrae. (Character 
43). 

9) Prominent preacetabular process (Character 50). 


10) Symphysis pubis extends anterior to the pubic tubercles and pubic rami join toge- 
ther forming an acute angle. (Character 51). 


11) Superciliary scales elongate and strongly overlapping (Character 58). 
12) Free flaps of skin on the pedal digits (Cope 1875). 
13) Aquatic bipedalism. 


Ecology &Life History: Riparian habitats for this genus have been observed 
by many authors (e.g., Allee and Schmidt 1952; Fitch 1973 and literature cited therein). 
Cope (1875), was one of the first to describe Basiliscus running in an upright position 
over water. Lydekker et al. (1912:95) discussed bipedalism in both recent and fossil Ar- 
chosaurs and correctly inferred that this mode of locomotion had developed indepen- 
dently in Archosaurs and Lepidosaurs. Barbour (1926) correctly pointed out that Basi- 
liscus did not use its tail for swimming and never dove into the water. This phenomenon 
has subsequently been termed “aquatic bipedalism” (Von Wettstein 1934; Ditmars 1936; 
Verril 1937; Laerm 1973, 1974, and others). Using anatomy and cinematography, Sny- 
der (1949, 1954) and Laerm (1973, 1974) extensively investigated the morphological con- 
straints and functional adaptations to bipedal locomotion. Bellairs (1969) measured 
peak bipedal locomotion at 10.9 km/hr. 


Snyder (1949) summarized findings on bipedal locomotion and listed two categories: 
bipedal and partially bipedal. Within the “iguanids”, Crotaphytus, Callisaurus and Ba- 
siliscus showed a bipedal gait, with Dipsosaurus and Uma being partially bipedal. Bipe- 
dal locomotion has, therefore, been independently acquired in at least three supragene- 
ric groups of “iguanids”. 
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Although there has been no published observation of aquatic bipedalism in Basiliscus 
galeritus, we can assume that they have the capability. Basiliscus galeritus has the two 
elements identified by Snyder (op. cit.) that are required for aquatic bipedalism: expan- 
ded lateral digital lamellae and a heavy tail (as counterbalance). Laerm (1973) discussed 
the functional significance of toe fringes and demonstrated that the lateral toe fringes 
are not necessary for aquatic bipedalism, as had been suggested by previous authors. 
The presence of lateral toe fringes however, does increase the efficiency of running on 
water. Aquatic bipedalism has also evolved as a predator avoidance mechanism for both 
terrestrial and aquatic predators (Laerm 1973). 

Aquatic bipedalism, apparently does not occur in any other squamate taxon and there- 
fore may serve as an autapomorphy in support of the monophyly of Basiliscus. 


Barden (1943a) examined stomach contents of Panamanian basilisks and stated that a 
wide variety of food is consumed. Approximately 78% of the total volume of food up- 
take involves animal material, whereas the remaining 22% is plant material. The con- 
clusions reached by Barden indicates that Basiliscus eats virtually all animal foods, sup- 
plementing its diet with plant material. 


Basiliscus vittatus Wiegmann, 1828 

1828 Basiliscus vittatus Wiegmann, Isis von Oken, Leipzig, 21: 373. - Type locality: not 
given (Syntypes: ZMB 549-551). - Restricted type locality (Smith & Taylor 1950): 
“Veracruz, Veracruz”. 

1828 Corythaeolus vittatus — Kaup, Isis von Oken, Leipzig, 21: 1147. 

1830 Oedicoryphus vittatus — Wagler, Natür. Syst. Amph., München, 148. 

1837 Basiliscus vittatus — Duméril & Bibron, Erpét. gén., Paris, 4: 187. 

1843 Basiliscus (Corythaeolus) vittatus —Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1: 53. 

1845 Corythaeolus vittatus — Gray, Cat. Spec. Liz. Coll. brit. Mus., London, 193. 
1852 Cristasaura mitrella Gray (syn. fide Boulenger 1885), Ann. Mag. nat. Hist., Lon- 
don, (2) 10: 439. - Type locality: “Honduras” (Holotype: BM 1946.8.9.16)). 
1860 Daconura bivittata Hallowell (syn. fide Boulenger 1885), Proc. Acad. nat. Sci. 
Philad., 12: 482. - Type locality: “Nicaragua” (Holotype: USNM 6056). - Restric- 

ted type locality (Smith & Taylor 1950): “Greytown”. 

1862 Paraloma bivittata — Cope, Proc. Acad. nat. Sci. Philad., 14: 181. 

1862 Basiliscus (Cristasaura) nuchalis Cope (syn. fide Boulenger 1885), Proc. Acad. 
nat. Sci. Philad., 14: 181. Type locality: “near Greytown, Nicaragua” (Holotype: 
USNM 5845). 

1885 Basiliscus vittatus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 109. 

1893 Dactylocalotes elisa Werner (syn. fide Peters & Donoso-Baros 1970), Zool. Anz., 
Leipzig, 16: 361. - Type locality: “Sumatra” (Holotype: not located). 

1956 Basiliscus vittatus — Taylor, Kans. Univ. Sci. Bull., Lawrence, 38 1: 171; Fig. 47, 
48. 
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Etymology: Derived from the Latin vittatus meaning decorated or bound with a 
ribbon. This is in reference to the parietal blade of male vittatus, which takes on the 
form of a thin ribbon. 


Distribution: (Fig. 45). Along the coasts of southern México from Jalisco and 
southern Tamaulipas, through the Isthmus of Tehuantepec southward into north- 
western Colombia. Recorded by Boulenger (1885) from Ecuador. 
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Fig. 45: Distribution map of Basiliscus vittatus. Symbols represent localities of examined speci- 
mens. 


Description: Parietal blade is triangular in males projecting posteriorly. A dorsal 
crest is slightly elevated in males and the tail crest is simple and serrated. Ventral scales 
keeled. 


Dorsum is brown green with two longitudinal yellow stripes are on either side of the 
body originating from the head. The superior stripe originates from the corner of the 
eye transverses the base of the parietal blade and continues the length of the trunk ta- 
king on a copper tint. This stripe may be interrupted in the head region. Black cross 
bands span between the two superior longitudinal strips in the neck and anterior back. 
In adults however this pattern is less distinct and somewhat disrupted. The inferior 
stripe originates from the external nares passes below the eye along the inferior aspect 
of the shoulder and terminates ordinarily on the flanks. Underside yellowish with 
throat slightly orange. Limbs and tail transversed by brown bands. 


Diagnosis: Within basiliscines, Basiliscus vittatus is diagnosed by the presence of 
an open Meckel’s groove between the anterior end of the splenial and the mandibular 
symphysis (Fig. 28, 43). This character was designated by Etheridge & de Queiroz (1988) 
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as being plesiomorphic. The character polarity was equivocal at the basiliscine basal 
node using the consensus algorithm. This character was then polarized with respect to 
the other characters suggesting that within the basiliscines the open Meckel’s groove is 
the derived condition. An open Meckel’s groove is also found in Laemanctus serratus 
and indicates a convergence between these two taxa. 


Ecology&Life History: Basiliscus vittatus occurs from sea level to 1200 m and 
is found most frequently near water in open situations, both in tropical and subtropical 
wet and dry forest. In the Yucatan peninsula of México, which lacks streams and rivers, 
B. vittatus is found near cefiotes (sinkholes) with open vegetation (pers. obs.). Basiliscus 
vittatus is also reported to be common around irrigation ditches and water holes, and 
rarely far from water (Hartweg 1940). Echelle et al. (1972) reported juvenile B. vittatus 
catching fish. 


Sexual maturity is reached at a snout-vent length of 90—100 mm (Gaige et al. 1937) 
and under 1 year of age (Hirth 1963). The reproductive season is year-round with peak 
activity occurring from the end of April to the beginning of May. Clutches have up to 
18 eggs (Ahl 1930; Fitch 1970). Average clutch size is 4.2 eggs per clutch (Hirth 1963), 
with gestation periods from 50 to 55 days (Ahl 1930). Eggs have an average length of 
16.96 mm, a width of 11.04 mm, and a weight of 1.18 g (Conant & Downs 1940). 


Recorded maximal life span in captivity is 5 years and 11 months (Conant & Hudson 
1949). However, only ten % of the hatchlings reach 1 year of age and only 2 % survives 
to 2 years (Conant & Downs 1940). 


Brattstrom (1965) measured nocturnal body temperatures of sleeping Basiliscus vitta- 
tus, ranging from 22.5 °C — 26.0 °C. This is in contrast to mean diurnal body tempe- 
ratures ranging from 32.6 °C — 37.5 °C (Hirth 1965). Body temperatures were only 
slightly less than air temperatures. Maintenance of body temperatures below ambient 
are a result of open-mouth panting. Overall temperature reduction as well as tempera- 
ture gradients between head (2.46 °C below ambient) and body core temperature (0.71 
°C below ambient) can be directly correlated with the increased evaporation from the 
buccal cavity (Crawford et al. 1977). 

Fossil Record: Langebartel (1953) reported a nearly complete right maxilla with 
22 teeth from cave deposits at Actun Spukil, Yucatan, México. 


Karyotype: 2n=36; 12 metacentric macrochromosomes and 24 acrocentric mi- 
crochromosomes (Gorman et al. 1967) 


Basiliscus galeritus Dumeril, 1851 


1851 B./asiliscus] Galeritus Duméril in Duméril & Dumeéril, Cat. Méth. Coll. Rept. 
Mus. Paris, 61. - Type locality: “N.-Grande” (Syntypes: MHNP 2130-2131). 
1852 Ptenosaura Seemanni Gray (syn. fide Boulenger 1885), Ann. Mag. nat. Hist., 
London, (2) 10: 438. - Type locality: “Quibo, on west coast of America” (Holoty- 

pe: not located). 


1854 Craneosaura Seemanni — Gray in Richardson, Zool. Voy. Herald, Vert., London, 
1455 Pl, 25. 
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1860 Basiliscus seemanni — Giinther, Proc. zool. soc. Lond., 234. 
1885 Basiliscus galeritus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 110. 
1956 Basiliscus galeritus — Taylor, Kans. Univ. Sci. Bull., Lawrence, 38 1: 177. 


Etymology: Derived from the Latin galeritus meaning wearing a hood. 


Distribution (Figs. 46, 48): Pacific coast of Costa Rica to pacific slopes of Co- 
lombia and Ecuador. The presence of Basiliscus galeritus in Costa Rica has been dispu- 
ted (Taylor 1956). In an ecogeographical analysis of the lizards of Costa Rica by Wake 
(1964), Basiliscus galeritus also was not reported. In a more recent publication on the 
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Fig. 46: Distribution map of Basiliscus galeritus and Basiliscus plumifrons. Symbols represent lo- 
calities of specimens examined in this study. 
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herpetofauna of Costa Rica by Savage & Villa (1986), Basiliscus galeritus also was ab- 
sent from Costa Rica. Numerous specimens have been examined from Costa Rica in 
this study, and locality data are included on Fig. 48. 

Diagnosis: Basiliscus galeritus lacks a well-defined crista tuberalis, a character dif- 
ficult to evaluate and rather subjective. It was therefore not included in the analysis. 
Maturana (1962) listed various autapomorphies for this species such as a midorsal scale 
row consisting of three small scales followed by a single enlarged scale. 
Description: Males possess a parietal crest that is rounded with a prominent fleshy 
base. Two folds of skin attach to the inferior aspect of the parietal crest and anteriorly 
to the tympanum. Distinctive neck. 

Middorsal scale row of dorsum posterior to the shoulders and the anterior aspect of 
the tail consists of large triangular scales separated at regular intervals by two to four 
small intervening scales. Ventral body scales are smooth. Tail three times as long as bo- 
dy. 

Inferior labials grayish-green. Throat yellow. A yellow stripe originates below the eye 
passes under the tympanum and disappears on the side of the neck. Another stripe is 
located on the anterior aspect of the flanks. Dorsum is olive-green and tail has brown 
spots. Limbs and tail transversed by semicircular black rings. 


Ecology&Life History: No ecological or life history data have been reported 
for this taxon. 


Fossil Record: none. 


Karyotype: no information available. 


Clade: B. basiliscus - B. plumifrons 


Diagnosis: This clade is diagnosed by the elongation of the neural spines in the tho- 
racic, lumbar and caudal regions in males (Character 44) (Fig. 44). 


Basiliscus basiliscus (Linnaeus, 1758) 


1758 Lacerta basiliscus Linnaeus, Syst. Naturae, Ed. 10, 1: 206 - Type locality: “Ameri- 
ca australi” (Holotype: based upon Seba 1734, vol. 1, Pl. 100, Fig. 1, which was 
based (fide Taylor 1956) upon MHNP 780). 


1768 Basiliscus americanus Laurenti (substitute name for Lacerta basiliscus Linnaeus, 
1758), Synop. Rept., Wien, 50. 
1802 Iguana Basiliscus — Latreille in Sonnini & Latreille, Hist. nat. Rept., Paris, 1: 258. 


1802 Basiliscus mitratus Daudin (substitute name for Lacerta basiliscus Linnaeus, 
1758), Hist. nat. Rept., Paris, 3: 310; Pl. 62. 


1830 Basiliscus basiliscus — Wagler, Natür. Syst. Amph., München, 148. 


1839 Ophyessa bilineata Gray (syn. fide Boulenger 1885), Zool. Beechy’s Voyage, Rept., 
London, 94. - Type locality: “coast of South America, Fernando de Noronha” 
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(questioned by Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus, 2, 1885, 108) (Holotype: BM unum- 
bered). 


1845 Basiliscus Americanus — Gray, Cat. Spec. Liz. Coll. brit. Mus., London, 192. 


1845 Thysanodactylus bilineatus — Gray, Cat. Spec. Liz. Coll. brit. Mus., London, 
194. 

1852 Lophosaura Goodridgii Gray (syn. fide Boulenger 1885), Ann. Mag. nat. Hist., 
London, (2) 10: 438. - Type locality: “Quibo” (Holotype: not located). 

1876 Basiliscus guttulatus Cope (syn. fide Boulenger 1885), J. Acad. nat. Sci. Philad., 
(2) 8: 156. - Type locality: “Camp at Buhio Soldado, Panama” (Holotype: USNM 
25164). 

1876 Basiliscus mitratus — Cope, J. Acad. nat. Sci. Philad., (2) 8: 125; Pl. 25, fig. 2. 

1885 Basiliscus americanus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 108. 

1956 Basiliscus basiliscus — Taylor, Kans. Univ. Sci. Bull., Lawrence, 38 1: 175. 


Basiliscus basiliscus basiliscus (Linnaeus, 1758) 


1962 Basiliscus basiliscus basiliscus — Maturana, Bull. Mus. comp. Zool. Harv., Cam- 
bridge (Massachusetts), 128 1: 20. 


Basiliscus basiliscus barbouri Ruthven, 1914 


1914 Basiliscus barbouri Ruthven, Proc. biol. Soc. Wash., 27: 9; Fig. 1,2. - Type locality: 
“Gaira River at Minca, San Lorenzo, Santa Marta Mountains, Colombia (altitude 
2200 ft)” (Holotype: UMMZ 45411). 


1962 Basiliscus basiliscus barbouri — Maturana, Bull. Mus. comp. Zool. Harv., Cam- 
bridge (Massachusetts), 128 1: 20. 


Etymology: (See Basiliscus) Basiliscus basiliscus barbouri was named by Ruthven 
(1914) in honor of Thomas Barbour, herpetologist in the Museum of Comparative Zoo- 
logy. 

Distribution (Figs. 47, 48): Basiliscus b. basiliscus ranges from the southwestern 
coast of Nicaragua through Costa Rica and Panama into northwestern Colombia. Basi- 
liscus b. barbouri is found in northern Colombia and the Santa Marta mountains of 
northwestern Venezuela. 


Diagnosis: Within the basiliscines, Zug (1971) indicated that the coeliac artery is 
absent in Basiliscus basiliscus, whereas it is present in all other Basiliscus, Corytopha- 
nes hernandezi and in Laemanctus longipes. The superior mesenteric arteries have com- 
pletely taken over the function of the coeliac in B. basiliscus (Zug 1971). Within the ba- 
siliscines the absence of the coeliac artery is an autapomorphy diagnosing B. basiliscus. 


Description: Snout region covered by polygonal scales. Parietal blade is triangular 
or round in males and projects posteriorly past the neck. In females and juveniles the 
parietal blade is small with only a slight dorsal projection. Dorsal and caudal crests of 
males are well-developed, supported by the extension of neural spines. The dorsal crest 
starts at the neck and terminates in the lumbar region with the anterior neural spines 
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Fig. 47: Distribution of Basiliscus b. basiliscus and B. b. barbouri. Symbols represent localities 
of examined specimens. 


being shorter than the posterior ones. The greatest height is approximately the same 
size as the body. Seventeen or eighteen neural spines support the dorsal crest. The cau- 
dal crest is supported by 23 neural spines and originates in the sacral region just poste- 
rior to the dorsal crest. The caudal crest is short at first and becomes longer towards 
the middle of the tail to become shorter again. The two crests are distinct with the free 
border serrated. The dorsal crest itself is covered with thin hexagonal or pentagonal 
scales arranged in longitudinal rows parallel to the neural spines. In females a mid- 
dorsal scale row is low and slightly serrated. In males the caudal crest is restricted to 
the anterior 2/3 of the tail. The scales of the anterior portion of the tail are square and 
distinctly keeled, posteriorly they become hexagonal. The scales of the terminal portion 
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of the tail are imbricated and show the strongest keeling. Ventral scales smooth. The 
tail is compressed and is three times as long as the body. The dorsum is brownish-green. 
A yellow longitudinal band originates from the posterior aspect of the eye and disap- 
pears in the neck region. Another stripe of the same color, slightly broader is located 
inferior and originates from the external nares and passes below the eye to terminate 
on the shoulder. Diffuse black bands are located on top of the back and in the neck 
region. Underside is yellow-green, with the throat slightly grayish. 


Basiliscus basiliscus barbouri differs from Basiliscus b. basiliscus mainly, if not exclu- 
sively by the shape of the head crest. Ruthven (1914) described barbouri as “having a 
single (parietal) crest, not erect but pendant on the side of the neck, ribbon-like nar- 
rowing rapidly from its base ... to form a narrow lobe.” 


Ecology&Life History: Ahl (1930) reported maximal snout-vent length of 240 
mm for Basiliscus basiliscus. Reproduction season is short and restricted to July with 
clutches of up to 11 eggs (Ahl 1930; Fitch 1970). This is in distinct contrast to Basiliscus 
vittatus, which breeds all year, with peak reproductive activity in late spring and early 
summer (Fitch 1970, see above). The nest of Basiliscus basiliscus consists of a funnel 
102 mm in depth and 91 mm at the mouth cavity, exiting at a 60° angle to the surface. 
Incubation periods vary from 55—60 days (Lieberman 1980). Van Devender (1979) ana- 
lyzed the growth ecology of Basiliscus basiliscus from two study sites in Costa Rica. 
Female growth rates were sensitive to both seasonal and annual differences in rainfall, 
varying inversely with reproductive activity. Male growth rates were dependent on the 
social structure of the population, with highest asymptotic growth at sites with larger, 
more dominant males. Densities were measured between 200—400 individuals per hec- 
tare (Van Devender 1983). 


Basiliscus basiliscus is diurnal and inhabits riparian habitats along small, forested stre- 
ams, with shady, rocky areas being their prefered habitat. Escape behavior involves the 
typical basilisk habit of dashing across the stream and disappearing in the undergrowth 
(Evans 1947). 


A study of Basiliscus b. basiliscus on Barro Colorado Island by Barden (1943b) indica- 
ted that the lizards were restricted primarily to 15—20 ft along the shoreline. There were 
minimal displacements, with 105 ft being the greatest distance travelled, and average 
distances travelled being 15—20 ft. The surprising find of Barden’s (1943b) observa- 
tions was that no evidence was found to assume territoriality. This would indicate that 
the expanded parietal blade and the elongated neural spines act primarily for sexual 
attraction and not territoriality display. However, Fitch (1981) mentioned that terri- 
toriality is highly developed in Basiliscus, with males fighting fiercely at times. 


Fleet & Fitch’s (1974) observations of Basiliscus basiliscus in Costa Rica indicates that 
there is an ontogenetic shift in diet from predatory habits to increased herbivory. This 
coincides with Pough’s (1971) findings that most lizards over 200 grams are herbivo- 
rous. However, Fleet & Fitch (1974) indicate that B. basiliscus is to be considered an 
opportunistic predator as an adult. This is perhaps best demonstrated by the reported 
feeding association between B. basiliscus and the Mantled Howler Monkeys (Alouatta 
palliata Gray). Basiliscus basiliscus were feeding on the fruits of Anacardium excelsum 
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dropped by the Howler Monkeys (Glander 1979). In addition, Bennett (1962) lists 2. 
basiliscus as commensals in Bayano cuna indian houses in eastern Panama,.and Rand 
& Robinson (1969) report on predation of /guana iguana nests on Barro Colorado Is- 
land by B. basiliscus. Echelle et al. (1972) reported juvenile B. basiliscus and B. vittatus 
catching fish. 


Body temperatures were measured by Brattstrom (1965) for Basiliscus basiliscus at 
26°C (air temperature of 26.2°C). 


Bohme (1975) provided evidence for a parthenogenic population of B. b. barbouri from 
the San Gil de Soata region in Colombia. Evidence for parthenogenesis was based on 
a collection of four females that ovopositioned after a considerable time of isolation 
from other males in captivity. All offspring where again females. The breeding group 
was subsequently infested and died without the evaluation of karyotypes (Böhme, pers. 
comm.). Even without direct evidence, there is still good evidence of parthenogenesis 
in this population. This would also be the first reported case of parthenogenesis within 
“iguanids”. 

Fossil Record: None. 


Karyotype: 2n=36; 12 metacentric macrochromosomes and 24 acrocentric 
microchromosomes (Paull et al. 1976). 


Basiliscus plumifrons Cope, 1876 


1876 Basiliscus plumifrons Cope, J. Acad. nat. Sci. Philad., (2) 8: 125; Pl. 25, Fig. 1, 
la. - Type locality: “Sipurio, Costa Rica” (Syntypes: USNM 32622-32626; 
UIMNH 40735). 


1956 Basiliscus plumifrons — Taylor, Kans. Univ. Sci. Bull., Lawrence, 38 1: 167; Fig. 
46. 


Etymology: This specific epithet is a compound name derived from the latin words 
pluma (feather) and frons (forepart). This is in reference to a small feather-like blade 
anterior to the larger posterior parietal blade. 


Distribution: (Figs. 46, 48). Central Nicaragua south to low and moderate eleva- 
tions of Atlantic versant of Costa Rica to northwestern Panama. 


Diagnosis: This clade is diagnosed by the X-pattern of the hyoid apparatus, in 
which the second ceratobranchial is elongated (Character 37) (Fig. 44). The long second 
ceratobranchial was also identified in the cristatus percarinatus clade (Fig. 42) and is 
interpreted as a convergence. 


Description: Head crests of males are bi-lobed, consisting of a principal posterior 
portion and an accessory anterior portion. The parietal crests are covered with large 
smooth scales, and the borders are acute. The top of the head is covered with small 
scales, which are weakly or not at all keeled. The dorsal scales are smaller than the ven- 
tral, but a little larger than the lateral, and faintly keeled. The dorsal crest of males is 
highest behind the middle; its elevation exceeds that of the body by one-third. The crest 
is supported by fifteen rays and covered by smooth scales. Ventral scales are smooth, 
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Fig. 48: Localities of examined and reported specimens of basiliscines in Costa Rica. (Drawing 
courtesy of A. Simons). 


with scales of the upper surface of the limbs equally large. The caudal crest is also 
elevated, and includes fifteen rays; it is covered by thin subequal scales, of which there 
are eight in a vertical row. Scales of the tail are strongly keeled below, weakly keeled 
elsewhere. Color dark green, becoming blue. No longitudinal or transverse bands on 
the head, body or throat, but rather a row of white-yellow spots from the axilla to the 
groin, and a similar row along the upper side of the back, which is lacking in some 
specimens. Three vertical pale-bordered black spots on the dorsal crest, which may be 
obsolete in some individuals. Crested part of the tail is green, the remainder yellowish, 
with brown rings on the proximal part. 

Ecology & Life History: Basiliscus plumifrons is known from below 100 m in 
tropical moist forest. As with the other species of this genus, it is semi-arboreal and 
semi-aquatic, occupying shaded or closed forest situations. 

Hirth (1962) examined Basiliscus plumifrons from Tortuguero beach in Costa Rica. His 
findings with regard to ecological attributes are consistent with the findings of the other 
species of this genus. No vegetation was consumed by specimens with snout-vent 
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lengths of less than 135 mm. Juveniles are primarily insectivorous whereas subadults 
and adults have a mixed diet. The presence of crustaceans in stomachs reflect riparian 
habits. 


Fossil Record: None. 


Karyotype: Information not available. 


Clade: Corytophanes-Laemanctus 


The Corytophanes-Laemanctus node is supported by eighteen non-homoplastic auta- 
pomorphies clade (Fig. 49): 


1) Septomaxillae are small slivers of bone lying within the nasal cavity, not contacting 
at midline (character 2). 


2) Frontal bone flat in mid-sagittal view (Laemanctus), or anterior and posterior 
aspects of frontal bones curve dorsally (Corytophanes) (character 11). 


3) Posterior angle of jugal expanded posteroventrally, with posteroventral aspect of ju- 
gal approaching posterodorsal aspect (character 15). 


4) Lateral shelves of adductor crest extend along lateral aspect of parietal (character 18). 


5) Parietal Y-shaped with anterolateral borders at base of parietal blade progressing po- 
steriorly with increasing size to form a 60° angle in adults (character 19B). 


6) Parietal blade develops embryonically (character 20). 
7) The parietal blade well developed in both sexes (character 21). 
8) Parietal blade expanded ventrally from a dorsal bony base (character 22B). 


9) Dorsal process of the squamosal with prominent dorsal “hook” that contacts the su- 
pratemporal (character 23). 


10) Medial concha of quadrate is constricted (character 25). 
11) Posterior crest of the quadrate is vertical with no anterior curvature (character 26). 


12) Angular process of the articular small in juveniles and well-defined only in large 
individuals (well-defined transforming ontogeny from small process to large one) 
(character 35). 


13) Angular process in a horizontal plane (character 36). 
14) Rostral portion of skull spatulate or keel-shaped (character 39). 


15) One or more presacral vertebrae lacking ribs, i.e., presence of lumbar vertebrae 
(character 41). 


16) Caudal autotomy lost (character 42). 
17) Dorsal head of M. adductor mandibulae externus profundus reduced (character 56). 
18) Superciliary scales show the intermediate condition (character 57B). 


In addition, Etheridge & de Queiroz (1988) list the following characters indicative of 
the monophyly of this clade: presence of a sharp canthal ridge (Fig. 40) and the ventral- 
ly compressed and expanded hemal arches (Etheridge & de Queiroz 1988). 
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Fig. 49: Reconstructed phylogeny of Corytophanes-Laemanctus node. This clade is supported ent- 
irely by non-homoplastic synapomorphies. 
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Corytophanes Boie, 1827 


1827 Corytophanes Boie in Schlegel, Isis von Oken, Jenna, (1826) 20: 290. - Type spe- 
cies (by monotypy): Agama cristata Merrem, 1821. 

1830 Corythophanes Wagler (invalid emendation of Corytophanes Boie, 1827), Natiir. 
Syst. Amph., Miinchen, 151. 

1830 Chamaeleopsis Deppe, Preis-Verzeich. Sauget., Vög., Amph., Fische u. Krebse, 
Berlin, 3. - Type species (subsequent designation by Fitzinger 1843): Chamaeleop- 
sis hernandesii Deppe, 1830. 

1831 Chamoeleopsis - Wiegmann (emendation of Chamaeleopsis Deppe, 1830), in Gray 
in Cuvier edit. Griffith, Anim. Kingd., London, 9: 45. 

1843 Corythophanes (Chamaeleopsis) - Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1: 16. 

1843 Corythophanes (Corytophanes) - Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1: 16. 

1885 Corythophanes — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 101. 


Etymology: Derived from the Greek Korus, genetive korythos meaning helmet and 
phaino meaning conspicuous, in reference to the conspicuous parietal blade. Although 
there was a spelling error in the original description by Boie, the spelling of Corytopha- 
nes is only indicated once in the original description. Therefore Wagler’s emendation 
to Corythophanes is not valid. The orthography of this genus is somewhat puzzling. 
The greek word korystes means “one armed with a helmet.” Wagler’s emendation per- 
haps should therefore have been Corystophanes rather than Corythophanes. 


Distribution: (Figs. 48, 51). Central Veracruz and San Luis Potosi, México to 
northwestern Colombia. 


Diagnosis: This clade is the best supported node in the cladogram, and is defined 
by the following 21 non-homoplastic autapomorphies, together with two reversals (Fig. 
50). 

1) Roof of the nasal capsule consistently uncovered at junction of frontal and nasals 
(character 1). 

2) Nasals separated for more than 50 % of their length by the premaxilla (character 3). 
3) Posterior aspect of nasals pointed (character 4). 


4) Small area of contact between prefrontals and nasals, with nasals separated anterior- 
ly from prefrontals by nasal process of maxilla (character 5). 


5) Anterolateral spines present on prefrontals that project anteriorly over nasal process 
of maxilla (character 6). 


6) Groove at prefrontal-lacrimal junction lost. This represents a reversal to the plesio- 
morphic condition (character 7) (Fig. 42). 


7) Palatine process of the pterygoid extends anteriorly beyond the infraorbital foramen 
(character 9). 


8) Quadrate process of pterygoid expanded terminally (character 10). 
9) Squamosal process of the jugal broad (character 13). 
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10) Jugals and squamosals in broad contact or overlapping (character 14). 


11) Supraorbital processes show intermediate condition, in which prefrontals have po- 
steriorly directed processes and the postorbitals have anteriorly directed processes that 
do not meet (Character 16). 
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Fig. 50: Reconstructed phylogeny of Corytophanes. 
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12) Lateral shelves of adductor crest large, expanded laterally to partially overlie the su- 
pratemporal opening (character 18). 


13) Parietal Y-shaped with anterolateral borders at base of parietal blade progressing 
posteriorly with increased size to form a 30° angle in adults (character 19B). 


14) Squamosal straight overlapping anterodorsal border of lateral flange of quadrate, 
creating a double articulation (character 24). 


15) Dorsal aspect of the epipterygoids free (character 27). 


16) Posttemporal fenestrae partially closed due to limiting angles of squamosal proces- 
ses of parietal and dorsal expansion of bony labyrinth (character 30). 


17) Lateral aspect of angular reduced, not extending between coronoid process and arti- 
cular fossa (character 34). 


18) Lateral margin of clavicle irregular or forming a smooth curve. The polarity deci- 
sion of this character is contrary to that of Etheridge & de Queiroz (1988), but it is the 
most parsimonious assumption considering the ingroup topology (character 48). 


19) Clavicular fenestration lost. This is a reversal to the plesiomorphic condition 
(character 49) (Fig. 42). 


20) Mandibular insertion of the M. adductor mandibulae externus restricted to suran- 
gular (character 53). 


21) M. levator anguli oris does not originate from tympanic crest of the quadrate 
(character 54). 


22) Dorsal head of the M. adductor mandibulae externus profundus lost (character 56). 


23) Superciliary scales show intermediate condition as defined by Etheridge & de Quei- 
roz (1988) (character 57-2B). 


In addition, the reduction, of the preorbital portion of the skull is listed by Etheridge 
& de Queiroz as an autapomorphy for this clade. This is hypothesized as being a paedo- 
morphic character. The uncovered roof of the nasal capsule and the closure of the po- 
stemporal fossa, are further evidence that Corytophanes is paedomorphic. Both are 
found in many juvenile “iguanids”. 


Description: Nostrils oriented posterolaterally. Parietal crest consisting of two 
sharp lateral ridges that unite posteriorly. Bony supraorbital arch formed by pre- and 
postfrontal. The nuchal crest small or large, connecting the posterior aspect of the pa- 
rietal crest with a low dorsal crest. Tympanum distinct. Gular fold is confluent with an- 
tehumeral fold. Body laterally compressed, covered with imbricate smooth or keeled 
scales. A more or less distinct lateral fold along each side of the body. No femoral or 
preanal pores. Tail long, feebly compressed. Elongated limbs covered with large keeled 
scales. 


Corytophanes hernandezi (Deppe, 1830) 


1830 Chamaeleopsis Hernandesii Deppe, Preis-Verzeich. Sauget., Vog., Amph., Fische 
u. Krebse, Berlin, 3. - Type locality: “Mexico” (Syntypes: ZMB 545 (3)). - Restric- 
ted type locality (Smith & Taylor 1950): “Jalapa, Veracruz”. 


136 


1834 Ch.[amaeleopsis] Hernandesii — Wiegmann, Herp. Mex., Saur. Spec., Berlin, 1: 
38; Pl. 6. 


1837 Corythophanes chamaeleopsis Dumeril & Bibron (substitute names for Chamaele- 
opsis Hernandesii Wiegmann, 1834), Erpét. gén., Paris, 4: 176. 

1843 Corythophanes (Chamaeleopsis) Hernandesii — Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 
12524 


1845 Chamaeleopsis Hernandesii — Gray, Cat. Spec. Liz. Coll. brit. Mus., London, 
194. 


1856 Corythophanes Hernandezii — Lichtenstein, Nom. Rept. et Amph. Mus. Zool. 
Berol., Berlin, 8. 


1874 Corythophanes mexicanus Bocourt (substitute name for Chamaelopsis Hernande- 
sii Wiegmann, 1834), Miss. Sci. Mex., Rept.: 122, pl. 17; fig. 1. 


1885 Corythophanes hernandesii — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 103. 


1960 Corythophanes hernandezii — Alvarez Del Toro, Rept. Chiapas, Tuxtla Gutierrez, 
84; unnumb. figs. 


I00° 90° 80° 


OS 


km 
20% 


Pacific Ocean 


03 


m C. cristatus 


e C. hernandezi 


a C.percarinatus 


Fig. 51: Geographical distribution of Corytophanes. Symbols represent localities of examined spe- 
cimens. 


137 


Etymology: This species was named by Deppe (1830) in honor of Francisco Her- 
nandez. 

Distribution: (Fig. 51). Caribbean versant of central Veracruz, México southward 
to northern Guatemala. 

Diagnosis: Corytophanes hernandezi is diagnosed by the presence of a single round 
scale organ at the posterior edge of the supralabial scales (Lang, in prep.). 
Description: Upper head scales keeled or striated. A large bony spine (squamosal 
spine) above the tympanum. Gular scales elongate, strongly keeled, forming longitudi- 
nal series separated by granules. Nuchal crest small, following the contour of the bony 
parietal blade and not continuous with the low dorsal crest. Ventral scales large, 
strongly keeled. Caudal scales strongly keeled. 

Dorsum olive-brown with irregular blackish brown spots or cross bands. Venter brown- 
ish with darker spots. 

Ecology & Life History: Very little ecological information is available for this 
species. C. hernandezi is highly arboreal and occurs from sea level to approximately 
1300 m in tropical and subtropical wet forests. The reproductive season is in September 
with a gestation period of 67 days. A single clutch size of seven eggs is reported by 
Pérez-Higareda (1981). 

Fossil Record: None. 

Karyotype: 2n=36; 12 metacentric macrochromosomes and 24 acrocentric micro- 
chromosomes (Schwenk et al. 1982). 


Clade: cristatus-percarinatus. 


Diagnosis: The cristatus-percarinatus sister-taxon relationship is supported by the 
following three non-homoplastic autapomorphies, with two convergences (Fig. 50): 


1) Bony supraorbital process complete forming an arch overlying the dorsolateral aspect 
of the eyes (character 16). 


2) Posttemporal fossa entirely closed (character 30). 

3) Coronoid bone with a small irregular process overlapping the posterolateral surface 
of dentary (character 33). This is considered a convergence with Basiliscus (Fig. 42). 
4) Hyoid apparatus of the X-type with long second ceratobranchial (character 37). This 
is convergent with Basiliscus plumifrons (Fig. 42). 

5) Dorsal aspect of clavicle articulates with scapula (character 47). 


Corytophanes percarinatus Dumeril, 1856 


1856 Corythophanes percarinatus Dumeéril, Arch. Mus. hist. Nat., Paris, 8: 518; Pl. 20, 
Fig. 3,3a. - Type locality: “Ascuintla dans l’Amer. centrale” = Escuintla, Guate- 
mala, according to Stuart, Misc. Publ. Mus. Zool. Univ. Mich., 122, 1963: 67. 
(Holotype: MHNP 2117). 
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1873 Corythophanes percarinatus — Bocourt in Duméril & Bocourt, Miss. Sci. Mex., 
Rept Paris, 32 1205 Rie lWanige 2: 

1952 Corythophanes percarinatus — Mertens, Abh. senckenb. Naturforsch. Ges., 
Frankfurt a. M., 487: 46; Pl. 12, Fig. 71. 


Etymology: The name percarinatus is derived from the latin word carina (= keel- 
ed; carinate), in reference to the carinate head scales. 


Distribution: (Fig. 51). Pacific versant of Southern México from the Isthmus of 
Tehuantepec through Guatemala to El Salvador on the pacific coast. 


Diagnosis: This taxon is diagnosed by a single autapomorphy (Fig. 50). Corytopha- 
nes percarinatus has only three true ribs connected to the sternum, plus two xiphisternal 
ribs [5(3+2) pattern]. In some individuals the septomaxilla is absent and others have 
only 22 presacral vertebrae (see above). 


Description: Upper headscales keeled or striated. A short series of enlarged keeled 
scales is present from the orbit to above the tympanum. A large bony spine (squamosal 
spine) above the tympanum. Gular scales elongate, strongly keeled, forming longitudi- 
nal series separated by granules. Short nuchal crest with serrated dorsal ridge. Ventral 
scales large strongly keeled. Caudal scales strongly keeled. 


Dorsum olive-brown, with irregular blackish-brown spots or cross bands. Broad black 
bands radiating from the eye, not extending beyond the orbit. Venter whitish olive. 


Ecology & Life History: Corytophanes percarinatus is viviparous, a condi- 
tion that has evolved as an adaptation to the relative cold climates in the mountains 
of Guatemala. Other “iguanid” genera including Sceloporus, Phrynosoma and 
Liolaemus have viviparous species living in high-latitude or high-altitude environments 
(McCoy 1968b). In Alta Verapaz, México, it only occurs in the pine and pine-savanna 
lands (Stuart 1948). 


Little is known about the reproductive cycles and reproductive strategies of this species. 
Females do not reach sexual maturity or breed until the second year, with an average 
single annual reproductive potential of 7.1 eggs per clutch (McCoy 1968b; Fitch 1970). 


Fossil Record: None. 


Karyotype: No information available. 


Corytophanes cristatus (Merrem, 1821) 


1821 Agama cristata Merrem, Tent. Syst. Amph., Marburg, 49. - Type locality: “Ceylo- 
na” (Holotype: based upon Seba 1734, 1: 147; Pl. 94, Fig. 4). - Restricted type lo- 
cality (Smith & Taylor 1950): “Orizaba, Veracruz.” 


1827 Corytophanes cristatus — Boie (by inference) in Schlegel, Isis von Oken, Jena, 
(1826) 20: 290. 


1833 Corythophanus cristatus — Gravenhorst, Nova Acta Akad. Caesar. Leop.-carol., 
Halle, 16: 938; Pl. 65, Fig. 6—10. 
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1843 Corythophanes (Corythophanes) cristatus — Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1: 52. 
1885 Corythophanes cristatus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 101. 


1956 Corythophanes cristatus — Taylor, Kans. Univ. Sci. Bull., Lawrence, 38 1: 161; 
Fig. 45. 


Etymology: The term cristatus is derived from the Latin crista meaning tufted or 
crested. 


Distribution: (Figs. 48, 51). Central Vera Cruz and the west coast of the Yucatan 
peninsula through Costa Rica to northwestern Colombia. 


Diagnosis: Corytophanes cristatus is defined by the following four non- 
homoplastic autapomorphies, in addition to a single reversal (Fig. 50): 


1) Nasals completely separated by premaxilla (character 3). 


2) Prefrontals are completely separated from the nasals, with frontals and maxillae in 
contact (character 5). 


3) Palatines in contact with ectopterygoids below orbits, excluding maxillae from infra- 
orbital foramen (character 8). 


4) Anterior aspect of squamosal curves dorsally and does not contact or overlap antero- 
dorsal aspect of the quadrate. This is a reversal to the plesiomorphic condition (charac- 
ter 24) (Fig. 42). 


5) Suprascapular cartilages do not reach the level of vertebral column (character 46). 


Description: Upper head scales smooth and small, irregular, no enlarged occipital 
scales. Gular region with longitudinal series of small scales separated by granules. Nu- 
chal crest with serrated edge. Ventral scales moderately large, strongly keeled imbricate, 
arranged in transverse series. Tail more than twice as long as the body. 


Dorsum olive- or reddish brown, with irregular blackish-brown spots or cross bands. 
A white spot is present on the elbow and at the base of the arm. Blackish streaks radiate 
from the eye extending down to the lower lip. Venter pale brown with a few dark spots. 


Ecology & Life History: C. cristatus is arboreal and occurs in tropical and 
subtropical wet forests from sea level to 1300 m. Maximal reported longevity was 2 years 
and 5 months for a captive specimen (Altman & Ditmer 1962). There are two reports 
on clutch size of six (Ream 1965) and five eggs (Bock 1987). Bock (1987) reported a 
nest measuring 50 mm in diameter and 95 mm in depth. The top egg in the clutch mass 
was 20 mm in length. Bock (1987) suggested that female Corytophanes cristatus use the 
top of their head to excavate the nests. 


Corytophanes cristatus is an extreme sit-and-wait predator that usually perches in an 
upright position. Stomach content analyses suggest that cristatus ordinarily feeds infre- 
quently, perhaps not even daily and is selecting primarily large arthropods (Andrews 
1979). Barbour (1923) indicated that C. cristatus “... (its) actions (are) singularly 
chameleon-like.” Corytophanes cristatus is also a good example of catalepsy or passive 
concealment. This animal remains inconspicuous among the branches and foliage of 
an arboreal environment by eliminating all minor movements not directly associated 
with a change of position (Davis 1936). 
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In the threat display Corytophanes cristatus orients itself lateral to the threat. It increa- 
ses its appearance by straigtening its limbs, flattening its body, opening its mouth and 
by holding its head straight to stretch the nuchal membrane (Davis 1936; Mertens 1946). 
Fossil Record: None. 


Karyotype: 2n=36; 12 metacentric macrochromosomes and 24 acrocentric mi- 
crochromosomes (Schwenk et al. 1982). 
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Fig. 52: Reconstructed phylogeny of Laemanctus. 
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Laemanctus Wiegmann, 1834 


1834 Laemanctus Wiegmann, Herp. Mex., Saur. Spec., Berlin, 16. - Type species (subse- 
quent designation by Fitzinger 1843): Laemanctus longipes Wiegmann, 1834. 


1843 Laemanctus (Laemanctus) — Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1:63. 


Etymology: Wiegmann named Laemanctus from the greek words /aimos (neck) 
and ancho (compressed) in reference to the tapered crowns of the marginal teeth. 


Distribution: (Figs 54 & 55). This genus occurs from central Tamaulipas south- 
ward through the Yucatan peninsula into Guatemala and northwestern Honduras. 


Diagnosis: This study reveals the following characters supporting the monophyly 
of this taxon (5 non-homoplastic autapomorphies and 2 reversals) (Fig. 52): 


1) Presence of free postfrontals (character 12). This is a reversal from the apomorphic 
condition found at the basiliscine basal node (Fig. 42). 

2) Parietal foramen located at frontoparietal suture. This is a reversal from the apomor- 
phic condition, in which the foramen was located entirely within the frontal bone (cha- 
racter 17) (Fig. 42). 

3) Crowns of the posterior marginal teeth tricuspid, with tapered crowns and reduced 
lateral cusps (character 39B). 


4) Neural spines shorter than height of vertebral body (character 44B). 

5) 6(3+3) rib articulation pattern (character 45A). 

6) Small amount of fascia present at posterodorsal corner of infratemporal fossa 
(character 53). 

7) M. adductor mandibulae externus superficialis with a single dorsal head (character 
SI) 


In addition, Boulenger (1885), Smith (1944) and Etheridge & de Queiroz (1988) mention 
the reduction of the number of keels on the subdigital scales in this taxon to one. Smith 
& Laufe (1945) also indicates that the presence of distinct keratinized knobs on the 
plantar surface of the pedal digits (Fig. 53). Etheridge & de Queiroz (1988) indicate that 
the extensive development of scale impressions on the head of Laemanctus is indicative 
of its monophyletic status. 


Description: Both males and females have a flat-topped parietal region (casque) 
projecting over the neck. The gular fold may be absent or present, but there is no gular 
pouch. Laterally-compressed body, extremely long round tail, legs and toes. The ad- 
pressed hind limbs reach beyond the tip of the snout. Infradigital lamellae with a me- 
dian tubercle-like keel. Ventral scales keeled and imbricating. No femoral or preanal po- 
res. 


In preservatives the green colors usually change to purple, with some of the older speci- 
mens turning light pink. 
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Laemanctus longipes Wiegmann, 1834 


1834 L.faemanctus] longipes Wiegmann, Herp. Mex., Saur. Spec., Berlin, 46; Pl. 4. - 
Type locality: “Jalapam” (Holotype: ZMB 494). 


1843 Laemanctus (Laemanctus) longipes — Fitzinger, Syst. Rept., Wien, 1: 63. 

1877 Laemanctus longipes — Boulenger, Bull. soc. Zool. Fr., Paris, 2: 464; Pl. 7, Fig. 
2:28. 

1885 Laemanctus longipes — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 105. 

1968 Laemanctus longipes — McCoy, Copeia, 4: 666. 


Laemanctus longipes longipes Wiegmann, 1834 


1968 Laemanctus longipes longipes — McCoy, Copeia, 4: 667. 


Laemanctus longipes deborrei Boulenger, 1877 


1877 Laemanctus de Borrei Boulenger, Bull. soc. Zool. Fr., Paris, 2: 465; Pl. 7, Fig. 
la—b. - Type locality: “Tabasco (Méxique)” (Syntypes: IRSNB 2.003—4). 


1885 Laemanctus deborrii — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 106. 
1887 Laemanctus deborrei — Cope, Bull. U. S. natn. Mus., Washington, 32: 33. 
1968 Laemanctus longipes deborrei — McCoy, Copeia, 4: 668; Fig. 2. 


Laemanctus longipes waltersi Schmidt, 1933 


1933 Laemanctus waltersi Schmidt, Publs. Field Mus. nat. Hist., zool. Ser., Chicago, 
20: 20. - Type locality: “Lake Ticamaya, east of San Pedro, between the Chamele- 
con and Ulua Rivers, Honduras” (Holotype: FMNH 5213) 


1968 Laemanctus longipes waltersi — McCoy, Copeia, 4: 670. 


Etymology: The species name /ongipes is in reference to the elongated feet. Lae- 
manctus longipes waltersi was named by Schmidt in honor of Leon L. Walters with 
whom he collected the type specimen. Laemanctus longipes deborrei was named by 
Boulenger in honor of M. Preudhomme de Borre, curator at the Royal Belgian Museum 
of Natural History. 


Distribution: (Fig. 54). Laemanctus |. longipes ranges from the eastern side of the 
Plateau of México to the Isthmus of Tehuantepec. Laemanctus longipes deborrei ranges 
from the foothills on the south side of the Isthmus of Tehuantepec, across the base of 
the Yucatan peninsula southward into Guatemala. Laemanctus longipes waltersi is re- 
stricted to northern slopes of Sierra de Pija, Honduras. 
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Fig. 54: Geographical distribution of Laemanctus longipes. Symbols represent localities of exami- 
ned specimens. 


Diagnosis: There is only a single apomorphic feature that defines this taxon (Fig. 
52). All specimens examined have a 7(4 + 3) sternal rib articulating pattern (character 
45A). 


Description: The head scales are slightly carinated. The gular scales have more 
than one keel. Antehumeral fold poorly developed. Ventral scales sharply keeled, dorsal 
scales smooth. Dorsum bright green crossed by five or six bars of dark green sometimes 
outlined in black, which continue on the tail as bands of dark rings. The top of the 
head is yellow-green. The edge of the casque is outlined by black markings. A light 
yellow-white stripe passes from eye to foreleg bordered superiorly by a brown band. A 
yellow streak from the axilla to the groin is sometimes broken up. A yellow spot is pre- 
sent on each side of base of tail. The venter is light green. Laemanctus I. longipes, has 
a complete gular fold and small body scales (50—59 around mid-body). Laemanctus 
I. deborrei are moderate sized lizards characterized by medium sized body scales 
(42—47 scales around mid-body). The gular fold is well-developed and continuous. 
Laemanctus |. waltersi is smaller in size than the other two subspecies of Laemanctus 
longipes. It is characterized by very large body scales (30—32 scales around mid-body). 
Gular fold absent or interrupted. 


Ecology & Life History: Laemanctus longipes occurs from sea level to about 


600 m in tropical moist and dry forest (Martin 1958; Stuart 1966). It is arboreal and 
diurnal. Maximal reported snout vent length for this species is 150 mm (Ahl 1930). 
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Laemanctus longipes is oviparous. Duellman (1963) reported finding a nest of L. 1. de- 
borrei in late June, with an average egg size of 24.2 by 15.4 mm. McCarthy (1982) repor- 
ted average dimensions for the eggs: 25.4 mm length x 14.2 mm width with an average 
of 2.4 grams per egg. Only a single report of clutch sizes of four and five exist (Duell- 
man 1963). 


Both species of Laemanctus seem to replace each other geographically particularly in 
the Yucatan Peninsula (Figs. 54 & 55). This was cited as an example of competitive ex- 
clusion by Lee (1980). 


Vaillant (1896) was the first to report on coloration changes in Laemanctus longipes. 
Stuart (1948), Reyst (1954) and Klinghoffer & Scherpner (1957) have also reported on 
metachrosis in Laemanctus. 


Some confusion remains concerning the terrestrial locomotion of Laemanctus. McCoy 
(1968a) has given the best summary of the ecology of this genus and his field observa- 
tions indicate that Laemanctus is capable of bipedal locomotion. This supports the re- 
ports of Martin (1958). Snyder (1954; see above) also regarded Laemanctus as bipedal 
based on its general similarity to Basiliscus. Duellman (1963; 1965) collected both spe- 
cies of Laemanctus from bushes. The retention of a cylindrical body form and the arti- 
culation of the clavicle on the suprascapular cartilages, suggest that Laemanctus is not 
truly arboreal, but rather semi-arboreal. 


Fossil Record: None. 


Karyotype: No information available. 


Laemanctus serratus Cope, 1864 


1864 Laemanctus serratus Cope, Proc. Acad. nat. Sci. Philad., 16: 176. - Type locality: 
“Orizaba Valley, México” (Holotype: RMNH 2845). 


1877 Laemanctus serratus — Boulenger, Bull. soc. Zool. Fr., Paris, 2: 463; Pl. 7, Fig. 3. 
1885 Laemanctus serratus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 104. 
1968 Laemanctus serratus — McCoy, Copeia, 4: 671. 


Laemanctus serratus serratus Cope, 1864 


1968 Laemanctus serratus serratus McCoy, Copeia, 4: 672; Fig. 4. 


Laemanctus serratus alticoronatus Cope, 1865 


1865 Laemanctus alticoronatus Cope, Proc. Acad. nat. Sci. Philad., 17: 192. - Type lo- 
cality: “Yucatan, near Merida” (Holotype: USNM 12283). 


1885 Laemanctus alticoronatus — Boulenger, Cat. Liz. brit. Mus., London, 2: 105. 
1968 Laemanctus serratus alticoronatus — McCoy, Copeia, 4:674. 
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Laemanctus serratus mccoyi Pérez-Higareda & Vogt, 1985 


1985 Laemanctus serratus mccoyi Pérez-Higareda & Vogt, Bull. Maryland Herp. Soc. 
21: 140. - Type locality: El Acuyal, municipality of Catemaco, Veracruz, México 
(Holotype: Univ. Nac. Auton. de Méx. - Los Tuxtlas No. 1326). 


Etymology: Both serratus and alticoronatus (from the latin alter and corona) are 
named in reference to the serrated posterior aspect of the head in this species. Laemanc- 
tus serratus mccoyi was named in honor of Dr. Clarence J. McCoy of the Carnegie Mu- 
seum. 


Distribution: (Fig. 55). The distribution of L. serratus appears to be correlated 
with the distribution of dry tropical forests. It ranges from extreme northeastern Gua- 
najuato along the lowlands south around the gulf of México into Yucatan. Laemanctus 
serratus serratus is found in the Atlantic lowlands of México. It occurs from the Rio 
Soto le Marina in Central Tamaulipas, southward through San Luis Potosi; Veracruz, 
Oaxaca and Chiapas, eastern México. Laemanctus serratus mccoyi is only known from 
its type locality. Laemanctus serratus alticoronatus is found in the northwestern third 
of the Yucatan peninsula. 


Diagnosis: This taxon is diagnosed by a single non-homoplastic apomorphy toge- 
ther with a convergence (Fig. 52): 


1) Posterior margin of nasal bones distinctly square (character 4B). 


110° 100° 90° 


. Ss. alticoronatus 
. S. serratus 
s 


Fig. 55: Distribution map of Laemanctus serratus. Symbols represent localities of examined speci- 
mens. 
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2) Meckel’s groove open between anterior end of splenial and mandibular symphysis 
(character 31). This is convergent with Basiliscus vittatus (Fig. 42). 


Description: Nasals single, with nostril centrally located. Twelve infralabials with 
14—15 supralabial scales. The anterior head scales are 4 to 5 times larger than the poste- 
rior head scales and consist of 3 to 4 pairs of enlarged scales between the rostral and 
the orbits. A large azygous scale is variably present. Parietal eye not distinct in a small 
scale. Dorsal head scales are strongly rugose or tubercular. The posterior aspect of the 
head consists of triangular shaped scales forming a distinct serration. The scales of the 
posterior head serration are striate. Gular fold continuous but shallow. Antehumeral 
fold absent. 


Middorsal scale row forming a projecting serrated crest of triangular scales. Dorsal and 
ventral scales are keeled. 


The color pattern of Laemanctus serratus is highly variable. The dorsal aspect of the 
head is bright green with most of the dorsal head scales outlined in black. The dorsum 
is bright green with 5—7 transverse black bars separated by spaces twice the width of 
the crossbars. A bright white lateral stripe extends from eye to shoulders, bordered 
above by a broad dark line that narrows posteriorly. A ventrolateral white line extends 
from axilla to the groin area. The venter is light green. A white thigh spot if found on 
either side of the thigh as well as over each ear and on each side of the neck above the 
ventrolateral stripe (McCoy 1968a). The tail is ringed with diffuse brown bands. 


Laemanctus s. serratus is characterized by small body scales (average 59 at midbody); 
higher number of casque scales (average more than 22); more numerous fourth toe sub- 
digital lamellae (average more than 75); azygous scale usually present (72%) (McCoy 
1968a). Laemanctus serratus alticoronatus is characterized by slightly larger body scales 
(average 53 at midbody); lower number of casque scales (average 21); less numerous 
fourth toe subdigital lamellae (average less than 74); usually no azygous scale (76%). 
Laemanctus serratus mccoyi has scale counts averaging 51 around midbody, and few 
forth toe subdigital lamellae (average around 66). There are usually no azygous scales 
(75%) (Pérez-Higareda & Vogt 1985). 


Ecology &Life History: Ecological data of Laemanctus serratus are roughly 
equivalent to those of L. /ongipes; some additional data is included in this section. 


Maximal reported snout-vent length for this species is 190 mm (Ahl 1930). The upper 
altitudinal limit for Laemanctus serratus probably lies above 800m. Tropical deciduous 
forests of lower mountainous slopes are the characteristic habitats (Martin 1958). The 
reproductive season is correlated with the beginning of the summer rains (Holdridge 
1957). 


Laemanctus serratus is oviparous. Martin (1958) reported observations of nest digging 
in Tamaulipas in mid June. Recorded egg sizes were 23 by 12 mm. A gestation period 
of ten months is reported for L. serratus by Klinghöffer & Scherpner (1957). Martin 
(1958) reported snails, insects and a lizard (Anolis) among the stomach contents in this 
species. 

This species has also been observed running bipedally across a road just south of Ta- 
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maulipas (R. Etheridge, pers. comm.). Also noted is a coloration change in this species 
when disturbed (see above). 


Fossil Record: Langebartel (1953) tentatively identified an incomplete left denta- 
ry from a cave deposit in Actun Lara, Yucatan, México. 


Karyotype: Information not available. 


Biogeography 


The geological history of Central America during the Early Tertiary allows for two bio- 
geographical interpretations of the early evolutionary history of basiliscines. Within 
this framework, I review the present distributions of basiliscines with respect to major 
faunal units. 


Basiliscus vittatus occurs in open habitats of the lowlands to elevations of 1500 m in 
México from Jalisco and southern Tamaulipas, through the Isthmus of Tehuantepec 
southward through Central America into northwestern Colombia (Fig. 45). Müller 
(1973) listed Basiliscus vittatus as a faunal element of the Central American Rain Forest 
Center defined to include southeastern México (except dry regions of Yucatan), north- 
ern Guatemala and Central Honduras. The limits of these faunal elements are determi- 
ned by three primary factors: a) the course of the 1500 m contour, b) the occurrence 
of pine forest in Honduras and Nicaragua, and c) the presence of open, unforested are- 
as. However, within this Center, Basiliscus vittatus occurs in open areas and clearings. 
Although the center of distribution appears to be located within this Center, this species 
also extends further north along the Pacific and Atlantic lowlands and the Yucatan Pe- 
ninsula of México, and southward through Central America into extreme northwestern 
Colombia. 


Although much of the distribution of Basiliscus vittatus coincides with Müller’s Cen- 
tral American Rain Forest Center and is listed as a faunal element thereof, the occurren- 
ce of B. vittatus in more xeric areas should be noted. A north and southward dispersal 
is probably correlated with the general habits of this species and association with clea- 
red forested areas (Van Devender 1979). 


The Colombian Pacific Center (Müller 1973) is correlated with the limits of the lowland 
rain forests, which extend from Western Ecuador in the south to the southern outliers 
of the mountains of Darién, Panama in the north. The distribution of Basiliscus galeri- 
tus along the Pacific coast of Costa Rica to pacific slopes of Colombia and Ecuador 
coincides exactly with Miiller’s Colombian Pacific Center (Fig. 46). This Center can be 
subdivided into two Subcenters, the Choco and Nechi. The Choco Subcenter is defined 
as west of the Cordillera Occidental of the Andes and is the one of interest to this study. 


Basiliscus b. basiliscus, a characteristic Costa Rican Center faunal element, ranges from 
the southwestern coast of Nicaragua through Costa Rica and Panama into northwest- 
ern Colombia (Fig. 47). As defined by Reinig (1950; see also Miiller 1973), the Costa 
Rican Center is divided into the Mosquito Subcenter north, and the Chiriqui Subcenter 
south of the Cordillera de Talamanca. Basiliscus b. basiliscus is not an endemic Costa 
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Rican Center faunal element, but extends southward into the northern aspect of the 
Choco Subcenter. 


Basiliscus basiliscus barbouri is found in the Santa Marta mountains of northern Co- 
lombia and in northwestern Venezuela, and is associated with the montane forests of 
the Sierra Nevada Center, and the isolated lowland rain forests at the foot of the Sierra 
de Santa Marta of the Santa Marta Center to the south (Müller 1973). The Santa Marta 
Center, in contrast to the Sierra Nevada Center has many more endemics such as Anolis 
gaigei, A. solifer, and A. solitarius. The Santa Marta and Sierra Nevada Centers are 
separated from the Colombian Pacific Center by the dry areas south and southwest of 
the Sierra de Santa Marta. 


Basiliscus plumifrons occurs in forested habitats of moderate elevations from Central 
Nicaragua south along the atlantic versant of Costa Rica into northwestern Panama 
(Fig. 46). Basiliscus plumifrons is also a Costa Rican Center faunal element (Miiller 
1973). In contrast to B. basiliscus, B. plumifrons is an endemic Costa Rican Center fau- 
nal element. 


All four species of Basiliscus occur in Costa Rica (Fig. 48). Basiliscus vittatus is found 
along the Caribbean versant of Costa Rica in the Mosquito Subcenter. Basiliscus galeri- 
tus, which is a Colombian Pacific Center faunal element, is found along the Pacific ver- 
sant of the Chiriqui Subcenter where it is sympatric with B. basiliscus and B. plumi- 
Srons. 


Corytophanes hernandezi, occurs along the Atlantic versant of central Veracruz, Méxi- 
co southward to northern Guatemala, with a disjunct population in Belize and the east 
coast of the Yucatan Peninsula (Fig. 51). Corytophanes cristatus ranges from central 
Veracruz and the west coast of the Yucatan Peninsula through Costa Rica to north- 
western Colombia (Fig. 51). Both species are considered to be Central American Rain 
Forest Center faunal elements. 


Corytophanes percarinatus, occurs along the Pacific versant of Southern México from 
the Isthmus of Tehuantepec through the highlands of Guatemala to El Salvador (Fig. 
51). Miiller’s (1973) definition of the Guatemalan Montane Subcenter (northern part 
of the Central American Montane Forest Center) corresponds approximately with the 
Guatemalan Highland province of Savage (1966). The faunal elements of this Center 
are restricted to montane forests above 1500 m. 


Laemanctus longipes is a southern Central American Rain Forest element. Laemanctus 
l. longipes is distributed throughout the Isthmus of Tehuantepec (Fig. 54). Laemanctus 
l. deborrei is found from the base of the Yucatan Peninsula southward into Guatemala, 
with a disjunct population in central Nicaragua (Fig. 54). Laemanctus I. waltersi is re- 
stricted to the northern slopes of the Sierra de Piju in Honduras (Fig 54). 


Laemanctus serratus serratus, on the other hand, is a northern Central American Rain 
Forest element. It ranges from the Rio Soto le Marina in central Tamaulipas southward 
through San Luis Potosi into Chiapas. Laemanctus serratus mccoyi is located within 
the range of L. s. serratus and is only known from its type locality (Fig. 55). Laemanc- 
tus s. alticoronatus is clearly a member of the Yucatan Center faunal element. It is pre- 
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dominantly found in the northwestern third of the Yucatan peninsula, but also occurs 
at the base of the peninsula and in extreme northwestern Honduras (Fig. 55). This spe- 
cies is adapted to the dry, thornbrush savanna of the Yucatan. Müller (1973) indicated . 
that in the area between Flores (Guatemala) and Xcalak (México) there is a zone of in- 
terdigitation of elements belonging to the Yucatan Center and the Central American 
Rain Forest Center. Laemanctus s. alticoronatus has successfully colonized this transi- 
tion zone. 


The entire Corytophanes-Laemanctus clade, with the exception of C. percarinatus 
(Guatemalan Montane Forest Subcenter element) and L. s. alticoronatus (Yucatan Cen- 
ter) is composed of Central American Rain Forest elements. 


The center of origin? of Basiliscus (earliest diverging taxon within the basiliscines) is 
located in present-day Costa Rica were all four species occur (Fig. 48). This area corre- 
sponds with Early Cenozoic Middle American volcanic islands or the Chortis block 
(Smith 1985). The presumed center of origin of the Corytophanes-Laemanctus clade 
is located at the base of the present-day Yucatan peninsula. In this region the ranges 
of all five species of this clade either contact or overlap. 


Three alternatives exist as to the origin of basiliscines: 1) the basiliscines are North 
American in origin and spread into Central and South America, 2) they are South Ame- 
rican in origin and invaded Central America by dispersal or 3) the basiliscines are Cen- 
tral American in origin and have evolved in situ. 


Estes (1983b) suggested that “iguanids” occupied at least the southern portions of 
Gondwana by the Early Cretaceous. His scenario predicts that by the Late Cretaceous, 
non-oplurine “iguanids” had begun to diversify as represented by Pristiguana from the 
Late Cretaceous of Brazil. To continue this line of reasoning, the basiliscines may repre- 
sent an Early Cenozoic radiation of this early “iguanid” stock into Central America 
with a subsequent diversification in situ. 


Savage (1966, 1982) stated that the basiliscines represent a product of a rather limited 
northward dispersal from South America across volcanic islands probably beginning in 
the Late Cretaceous and continuing into the Early Tertiary. This statement is further 
supported by Estes & Baez (1985). A Central American origin seems to be the most 
plausible hypothesis because of the relatively old age of this clade, as indicated by the 
relatively high number of apomorphies. Therefore, attention must be focused on geolo- 
gical and possible vicariant events in Central America during the Early Tertiary. 


As summarized by Smith (1985), there are many excellent reconstructions of the Ceno- 
zoic tectonic history of Central America and the Caribbean that have been proposed ~ 
(e.g. Malfait & Dinkleman 1972; Pindell & Dewey 1982; Wadge & Burke 1984). Some 
commonalities exist among these various models, but none of them are completely 
compatible. Therefore, different biogeographical patterns result from interpreting these 
various geological models. 


°) The center of origin of Müller (1973) is static, and is based on present distributional patterns, 
with minimal historical considerations. Hennig’s (1966) “progression rule” postulates that the ear- 
liest diverging taxon is located within the center of origin of that monophyletic taxon. 
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Five models of Middle American tectonic events are discussed here. Malfait & Dinkle- 
man’s (1972) model opts for the presence of oceanic lithosphere on the Caribbean plate 
between North and South America (Smith 1985: Fig. 18). Perfit & Heezen’s (1978) mo- 
del also allows for oceanic islands; however, these are not part of the Caribbean plate. 
In contrast, Wadge & Burke (1983) locate Central America (= Chortis block) west of 
the South Mexico continental margin. Central America subsequently slid south of the 
Motagua Fault Zone to its present day location during the period 30—0 Ma (E. 
Oligocene-present; Smith 1985: Fig. 19). The Miocene configuration of tectonic boun- 
daries is similar to that presented by Malfait & Dinkleman (1972) (Smith 1985; fig. 20). 
Pindell & Dewey’s (1982) model contrasts with that of Wadge & Burke (1983) by having 
an outright connection between the Chortis Block and Central America. For biogeogra- 
phical purposes, these latter two models are comparable during the Early Eocene. The 
Panamanian link between Central and South America occurred only in the last 10 Ma 
(Pliocene; Smith 1985; fig. 21). 


Two main biogeographical scenarios of the early biogeographical history of basiliscines 
can be deduced from these geological models. The “Oceanic Island” hypothesis is 
based on the models of Malfait & Dinkleman (1972) and Perfit & Heezen (1978). For 
this scenario, the ancestral basiliscine stock dispersed from South America onto 
oceanic islands located between North and Central America. The Corytophanes- 
Laemanctus stock subsequently dispersed and diversified on the Mesoamerican block, 
whereas Basiliscus evolved in situ on the islands (Fig. 56). 


The “Chortis-block” scenario postulates an ancestral basiliscine stock dispersal onto 
the Chortis block from South America (= “East Pacific Plate” of Sykes et al. 1982) 
(Fig. 56). As with the oceanic island scenario, the ancestral Corytophanes-Laemanctus 
stock dispersed onto Mesoamerica and speciated further. Basiliscus is derived from the 
ancestral population on the Chortis block. The dispersion onto the Mesoamerican 
block was either a land dispersion across a transform fault (model of Pindell & Dewey 
1982), across the Cayman Trough (Wadge & Burke 1983) or perhaps by waif dispersal 
across 1400 km of ocean (Sykes et al. 1982). The problem with the second biogeogra- 
phical interpretation is that the transform fault of Pindell & Dewey (1982) may not be 
a sufficient isolating barrier, whereas the separation of the “East-Pacific plate” of Sy- 
kes et al. (1982) may be too much of a barrier. These two biogeographical scenarios are 
based primarily on the centers of origin of these taxa. 


The notion that the Corytophanes-Laemanctus center of origin is north of the Basilis- 
cus center further supports the hypothesis of a northward vicariance or dispersal of the 
basiliscines onto the southern aspect of the Mesoamerican block. 


Superimposing these biogeographical data on the proposed phylogeny, we can 
hypothesize biogeographical trends within basiliscines. The Corytophanes-Laemanctus 
clade, for the most part, is a Central American Rain Forest component. As previously 
hypothesized, this clade dispersed onto the southern aspect of the Mesoamerican block 
from either the Chortis block or Central American volcanic islands. From the 
phylogenetic center of origin C. hernandezi represents a northward dispersal, C. 
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cristatus a southward dispersal and C. percarinatus a population that has become 
separated from C. cristatus by the uplifting of the Guatemalan Highlands. 


Corytophanes cristatus and C. percarinatus are allopatric. Müller (1973) believed that 
about 11—12,000 years ago the Guatemalan Montane Forest biome extended farther 
down to lower altitudes than at present and that montane species lived partly in what 
is now part of the lowlands. These two species may have occurred in sympatry. As tem- 
peratures began to rise, the altitudinal range of the montane forest shifted to a higher 
elevation, leading to a further isolation of the Guatemalan Montane Forest biome. 


Laemanctus serratus shows a northward dispersal from the presumed phylogenetic cen- 
ter of origin, whereas L. /Jongipes has dispersed to the south. No obvious geological 
event can be invoked to postulate the allopatric speciation of these two genera. 


In the northern part of the Choco Subcenter B. galeritus is found sympatrically with 
B. b. basiliscus. In light of the proposed phylogeny, B. galeritus reached the northern 
Choco Subcenter first, with subsequent further invasion of the southern Chocö Sub- 
center. The first invasion of Chocö Subcenter (B. galeritus) happened during perhaps 
the Miocene to Pliocene (see above). The second invasion of the northern Choco Sub- 
center by B. basiliscus occurred more recently after the isthmus link. Basiliscus basilis- 
cus invading the Choco encountered a reproductively isolated population. Basiliscus 
basiliscus barbouri has subsequently been further isolated with a parthenogenic popu- 
lation being present in the Sierra Nevada de Santa Marta. 


Basiliscus basiliscus and B. plumifrons are clearly Costa Rican faunal elements and 
each others closest relatives. 


The biogeographical interpretation of Basiliscus vittatus is problematic. The range of 
this species coincides with the range of the genus, except for B. b. barbouri and B. gale- 
ritus in the southern Choco region. Therefore, numerous biogeographical interpreta- 
tions can be given with regard to its distribution. The simplest interpretation postulates 
a northward dispersion along the Atlantic and Pacific coastal lowlands of México. 


That neither of the three basiliscine genera are present in the Antilles, and in particular 
the Greater Antilles, seems to refute Rosen’s (1975), Savage’s (1982), and Guyer & Sava- 
ge’s (1986) model of Caribbean biogeography. The basiliscines, which most certainly 
predate the Eocene, were in place when the hypothesized “proto-Antilles” (Rosen 
(1975), based on a model proposed by Malfait & Dinkleman (1972)), are suggested to 
have been located between North and South America before their northeastern move- 
ment to their present-day location. 


The complete absence in the Caribbean of this prime “iguanid” candidate is only con- 
strued negative evidence to falsify Rosen’s (1975) hypothesis. However, it does suggest 
that alternate interpretations of Middie and Central American biogeography must be 
considered. In particular, either the interpretation of Caribbean biogeography propo- 
sed by Pregill (1981), and based on a model by Perfit & Heezen (1978), or the three 
above-mentioned models hypothesizing a Chortis block, explain the absence of basil- 
iscines from the Caribbean. These models are supported further by the distributional 
patterns of a large number of terrestrial vertebrates. In particular, the Pregill/Perfit & 
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Heezen hypothesis indicates that the Greater Antilles evolved as a mid-Caribbean archi- 
pelago from subduction of oceanic lithosphere that began in the Late Cretaceous. Pre- 
gill (1981), therefore, suggested that the Antilles were in their approximate present-day 
position at the time that Malfait & Dinkleman’s (1972) “proto-Antilles” were located 
between North and South America, an area coinciding with basiliscine distribution. 
Certainly Pregill’s (1981) model better explains the absence of basiliscines from the 
Greater Antilles, whereas Rosen’s (1975) model would predict their presence in the An- 
tilles. 


Briggs (1984) also postulated that the Antilles were created in situ with no land connec- 
tion among the islands, or between the islands and the mainland. His conclusions coin- 
cide with those of Pregill (1981) in that the Antilles are to be regarded as oceanic islands 
that have gradually accumulated their terrestrial and freshwater biota by means of over- 
seas dispersal. 


Another proponent of the in situ development of the Antilles is Rivas (1958, 1986). 
However, Rivas subscribed to the notion of a former land connection of the Antilles 
with Central America, with overland colonization to explain biogeographical patterns 
of freshwater fishes in the Antilles. This hypothesis is not supported by recent geologi- 
cal evidence. 


Several notes of caution should be added here. First, there is no good evidence that the 
above-defined faunal Centers are real entities. In addition, Miiller’s (1973) center of ori- 
gin concept does not take many historical concepts into account. Secondly, because on- 
ly a single example (taxon) is used here, with no degrees of freedom, no general state- 
ment can be made concerning the relationships among these faunal Centers. In essence 
the cladogram of faunal and geographical areas is simply an example of possible rela- 
tionships between faunal districts for a single clade. 


Figure 56 shows the hypothesized vicariant, dispersal and geological events superimpo- 
sed on the phylogeny. Various faunal assemblages can be related to one another. For 
example the Santa Marta Center shows affinities the Costa Rican Center and the Cen- 
tral American Rain Forest Center shows affinities with the Guatemalan Montane Forest 
Subcenter. 


Based on the proposed phylogeny, the Guatemalan Montane Forest Subcenter shows 
affinities with the Central American Rain Forest Center. This is in contrast to Müller’s 
(1973) statement that the Central American Rain Forest Center has close affinities with 
the Costa Rican Center. 


Phylogenetic Affinities with other “Iguanids” 


Although the initial focus of this study has been the resolution of relationship within 
the basiliscine clade, it has been necessary to look at all other “iguanid” clades as func- 
tional outgroups. Still no clear-cut sister taxon to the basiliscines can be hypothesized. 
Following is a summary of possible sister taxa relationships with comments on the evi- 
dence. 
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First taxonomic outgroup 


Although not entirely convincing, the data show best evidence for an anoloid- 
basiliscine clade. This clade is supported by five synapomorphies. All anoloids and ba- 
siliscines show extensive rugosities of the skull that are not only restricted to the frontal, 
but are also found on the prefrontals and sometimes the nasal bones. The osseous laby- 
rinth within this clade is very prominent (reversal in Basiliscus). All members of this 
clade, with the exception of Polychrus lack a scapular fenestra. Scapular fenestra are 
however also absent in the Lio/aemus-group and in some Sceloporus-group members. 
Within the anoloid-basiliscine clade, caudal autotomy has been lost in the arboreal spe- 
cies of basiliscines (Corytophanes and Laemanctus), in Phenacosaurus, Chamaelino- 
rops, Chamaeleolis and the mainland Alpha Anolis, all of which are arboreal; other 
arboreal Anolis however retain it (R. Etheridge, pers. comm.; pers. obs.). In the leio- 
saurs, Enyalius, Pristidactylus, and Diplolaemus retain autotomy; Leiosaurus has lost 
it. Many other iguanids outside this clade (e. g., Brachylophus, Amblyrhynchus, Crota- 
phytus, Uracentron and the Acrodonta) have lost caudal autotomy, with no correlation 
to arboreality or terrestriality. A flat, spatulate rostral portion of the snout is another 
derived character in support of this taxon (with an arched premaxillary spine present 
in leiosaurs and Basiliscus). A spatulate rostrum, however, is also characteristic of 
Oplurus, Enyalioides, arenicolous sceloporines and tropidurines. 


Noticeable also is the fact that expanded parietal crests are restricted to these two clades 
although the two types of crests are not homologous (see description of parietal blade). 


Bohme’s (1988) hemipenial investigations suggest that the simple stump-like hemipenis 
is the plesiomorphic condition found in iguanines, oplurines, morunasaurs, scelopor- 
ines and crotaphytines. Basiliscines, anoles and para-anoles show the intermediate con- 
dition of a slightly bifurcated intromittent organ. In Polychrus, leiosaurs and tropidur- 
ines the derived condition of a completely bifurcated hemipenes is observed. These fin- 
dings may further support an anoloid-basiliscine relationship, with a bifurcated hemi- 
penes being convergent between Polychrus, leiosaurs and tropidurines. 


Alternate contenders for the first taxonomic outgroup position are crotaphytines and 
iguanines. The evidence for either of these hypotheses is rather weak. 


Crotaphytines and basiliscines have a prominent lateral groove at the prefrontal- 
lacrimal junction. This groove has been lost in Corytophanes, possibly owing to the de- 
velopment of a bony supraorbital arch. Bipedal locomotion can also be regarded as a 
character uniting these two taxa. However, bipedal locomotion requires the possession 
of strong hind legs, short fore limbs, a shortening of the presacral region and the pos- 
session of an elongated or heavy tail to act as a counterbalance (Snyder 1954). Common 
possession of these musculoskeletal specializations does not necessarily predict com- 
mon ancestry, but certainly doesn’t exclude that possibility. Regarding this character as 
having phylogenetic affinities requires the convergence of many other characters. 

A basiliscine-iguanine clade can only be supported by the presence of five cervical ver- 
tebrae (Hoffstetter & Gasc 1969). This character is not unique to basiliscines and igua- 
nines. Five cervical vertebrae are found in anoles, sand lizards plus Phrynosoma, and 
in Oplurus. 
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Second taxonomic outgroup 


The choice of a second taxonomic outgroup to the basiliscines becomes increasingly 
speculative. Etheridge & de Queiroz (1988), prefer a morunasaur-oplurine-anoloid 
clade based on the Oplurus-type of postxiphisternal inscriptional rib pattern. In light 
of the proposed anoloid-basiliscine relationship, the Oplurus-type rib pattern could be 
a synapomorphy for a morunasaur-oplurine-anoloid-basiliscine clade, with subsequent 
loss of terminal cartilages on the postxiphisternal ribs in Basiliscus. Unfortunately 
there are no other characters that support this contention. 


An iguanine-anoloid-basiliscine clade is supported solely by the possession of a medial 
constricted concha of the quadrate. Within this clade the medial concha has become 
expanded in large iguanines and in Basiliscus. 


The loss of femoral pores is a character supporting a tropidurine-oplurine-anoloid- 
basiliscine clade. Within this clade the assumption of reacquisition of femoral pores in 
Polychrus must be made. 


Additional characters such as the presence or absence of the postfrontal and palatine 
teeth, the condition of Meckel’s groove, septomaxillae and the preacetabular process, 
the pattern of subocular and superciliary scales, the dorsal shank muscle innervation, 
and the posterior extent of the jugal are all characters that reveal various combination 
of clades none of which shows overwhelming support. 


The anoloids show the best evidence of being closely related to basiliscines. The 
evidence for relationship to that clade remains equivocal and is therefore presented as 
a hypothesis to be further supported. 


SUMMARY AND CONCLUSIONS 


Etheridge & de Queiroz’s (1988) phylogenetic study of the “Iguanidae” has established 
the recognition of eight suprageneric monophyletic taxa. Their analysis did not 
hypothesize any sister taxon relationship between the basiliscines and any other of the 
non-basiliscine “iguanids”. 

In order to resolve the relationships among members of the ingroup, it was necessary 
to use all seven non-basiliscine “iguanids” as functional outgroups. Because “Iguani- 
dae” itself is a metataxon, with no evidence of monophyly within the Iguania, the Acro- 
donta (“Agamidae” and Chamaeleontidae) should be considered as the eighth func- 
tional outgroup. Yet the addition of an eighth outgroup will not substantially affect the 
polarity at the ingroup/outgroup node. 


The outgroup consensus algorithm used in this study allows for polarization of charac- 
ter states at basal nodes of polytomies of up to seven taxa or at the ingroup/outgroup 
node of an ingroup with up to seven unresolved taxa. Estimation of possible erroneous 
polarity assumptions are presented and unequivocal polarity decisions are made when 
the evidence of making an erroneous polarity decision was minimal or non existent. 
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The resulting phylogeny after replacement of unpolarized characters by polarized char- 
acters is well supported at several nodes. The monophyly of each of the three ingroup 
taxa is well supported. The evidence at the alpha level is, however, less convincing, sug- 
gesting that the species are rather conservative (i.e., few evolutionary divergences deter- 
minable) with respect to the generic level. The Corytophanes-Laemanctus clade forms 
a natural group and Basiliscus is the earliest diverging taxon within the basiliscines. 


The hypothesized phylogeny suggests that the ancestral basiliscine was very Basiliscus- 
like, with a groove at the prefrontal-lacrimal junction, the absence of a postfrontal 
bone, the parietal foramen located in the frontal bone, clavicular fenestration, sharp 
canthal ridges and no femoral pores, to name a few characters. The ancestral basiliscine 
was presumably also terrestrial and bipedal with some semiarboreal (i.e., tree trunk) 
tendencies as seen in Basiliscus and Laemanctus. Therefore, Corytophanes has become 
secondarily arboreal. 


To conclude, the proposed basiliscine phylogeny is based primarily on cranial osteologi- 
cal features and is therefore presented as a hypothesis to be further tested. In particular, 
more non-osteological characters are needed to further corroborate the proposed phylo- 
geny. In addition, behavioral, ecological and genetic information are needed to comple- 
te a representative data set. 


However, the problem of outgroup analysis in which the ingroup forms part of a large 
polytomy, and in which none of the ingroup taxa can be used as functional outgroups 
(ingroups with three taxa), remains the biggest problem. The consensus algorithm pre- 
sented in this study was used to obtain a best estimate for the direction (polarity) of 
character transformations. This best approach for resolving relationships for “igua- 
nids” still remains the resolution and determination of relationships within Iguania, 
which in this and previous studies has not been possible. 


RESUMEN 


Actualmente son reconocidos ocho taxa monofiléticos supragenéricos en la familia 
“Iguanidae”. Uno de estos taxa, los basiliscinidos, esta representado por los géneros Ba- 
siliscus, Corytophanes y Laemanctus. La monofilia de los basiliscinidos se basa solo 
en una caracteristica sinapomorfica (el desarrollo de una cresta parietal 6sea que se pro- 
yecta atras), ademas de una combinacion unica de otras caracteristicas derivadas que 
comparten con otros clados de iguanidos. La filogenia de los basiliscinidos fué con- 
struida usando una aproximacion de “consenso de grupo externo y funcional” conside- 
rando al resto de los “iguanidos” como grupos funcionales. El volumen del conjunto 
de datos caracteristicos son: caracteristicas osteolögicas ademas de las caracteristicas 
de partes blandas, la microestructura de la escama, el comportamiento y la ecologia. 
Los resultados obtenidos indican monofilia para los tres géneros, estando mas fuerte- 
mente relacionados Corytophanes y Laemanctus entre ellos que con Basiliscus. 
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APPENDIX A 


List of specimens examined 


The following is a listing of preserved and skeletal material (including radiographs) ex- 
amined in this study. 


Preserved material examined 


Many preserved specimens of both in- and outgroup taxa were examined in this study. 
Rather than to give an extensive listing of all the specimens examined, a complete list 
of institututions from which material was borrowed and examined follows. Institutional 
abbreviations follow those of Leviton et al. (1985) in addition to some acronyms of pri- 
vate collections. The same acronyms are used for the skeletal material. 


American Museum of Natural History [AMNH] 

The Academy of Natural Sciences of Philadelphia [ASNP] 

The University of California at Berkeley, Museum of Vertebrate Zoology [MVZ] 
British Museum (Natural History) [BMNH] 

California Academy of Sciences [CAS] 

Carnegie Museum of Natural History [CM] 

Collection of J.F. Copp (La Jolla, Ca.) 

Collection of Dr. Richard E. Etheridge (San Diego State University) [REE] 
Field Museum of Natural History, Chicago [FMNH] 

Harvard University, Museum of Comparative Zoology [MCZ] 

University of Illinois, Museum of Natural History [UIMNH] 

The University of Kansas, Museum of Natural History [KU] 

Koninklijk Belgisch Instituut Voor Natuur Wetenschappen (Brussels) [IRSNB] 
Los Angeles County Museum of Natural History [LACM] 

Collection of Dr. Gregory Pregill (San Diego Natural History Museum) [GKP] 
Collection of Dr. W. Presch (California State University at Fullerton) [WP] 
San Diego Natural History Museum [SDSNH] 

National Museum of Natural History, Smithsonian Institution [USNM] 

Texas A & M University, College Station, Tx. [TCWC] 

The University of Texas at Arlington, Collection of Vertebrates [UTACV] 
University of California, Berkeley, Museum of Paleontology [UCMP] 
Collection of Dr. J.M. Savage, University of Miami [JMS] 

The University of Michigan, Museum of Zoology [UMMZ] 

Zoologisches Forschungsinstitut und Museum Alexander Koenig, Bonn [ZFMK] 
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Skeletal material 


Museum numbers are listed for the ingroup only. For all outgroups a list of examined 
species is followed by the number of specimens examined. Radiographs from the collec- 
tion of Darrel Frost [The University of Kansas] are indicted by (R). Museum acronyms 
are listed above. 


BASILISCINES 

Basiliscus basiliscus (including Basiliscus b. basiliscus and Basiliscus b. barbouri): 
AMNH 57769, 74615, 84192; KU 84956, 93452, 93453, 93454, 93455; MVZ 
199579, 13765; REE 2015; MCZ 2001, 6565, 101409; JMS 1420, 1543, 1581; WP 
183, 194, 199, 200, 201, 208, 231, 251, 257, 260, 270, 311, 374, 609. 

Basiliscus galeritus: MCZ 165713 


Basiliscus plumifrons: REE 427, 2014; MCZ 19490; JMS 234; WP (uncat.); SDSNH 
57098, 57099, 57100, 59467, 60430, 60431. 


Basiliscus vittatus: MVZ 40654, 78381, 78382, 95988, 95989; UCMP (uncat.), UCMP 
971 (JAS 3362), 972 (JAS 3364), 973 (JAS 3365), 975 (JAS 3367), 993 (JAS 3368), 
995 (JAS 33668); BMNH 62.1.17.4; CAS (uncat.); REE 49, 555, 637, 1601, 1729, 
1757, 1759; IRSNB 3344, 3345; UIMNH 33203, 33204; KU 93451, 96174, 96175; 
JMS 365; UMMZ 150207, 150215, 150219, 150229, 150258, 150266, 150376, 
150319, 150326, 150339; WP 64, 68, 87, 114; SDSNH 60432, 65003, 65004; TC WC 
17145, 17149. 

Corytophanes cristatus: IRSNB 3346; UCMP 118941; CAS 145217; FMNH 211939; 
MCZ 133981; SDSNH 62345, 63108, 64060, 64543; (R). 

Corytophanes hernandezi: BMNH 1913.7.19.63; CAS 5845, 74348; CM 57586, 57587; 
REE 1176, 1800; UTACV R-3215 (skull and mandibles). 

Corytophanes percarinatus: UCMP 113057; CM 43644, 43645; KU 93456, 190773; WP 
244, 384, 456, 491; (R). 

Laemanctus longipes (including Laemanctus I. longipes; L. |. deborrei and L. I. walter- 
sit): MCZ 137673; CAS 18334, 18335; FMNH 213398; KU 74910, 187739 (R); WP 
518, 3 specimens (uncat.); SDSNH 62914, 64059, 64542; USNM 12227; UTACV 
R-10060. 

Laemanctus serratus (including Laemanctus s. alticoronatus and L. s. serratus): AMNH 
44982; REE 619; KU 74910, 70265 (R), 75532 (R); USNM 83435. 


ANOLES 
Polychrus acutirostris (2); marmoratus (R). 
* Spinulate Anoloids 
— Leiosaurs: 
Pristidactylus achalensis (3+R); scapulatus (2); volcanensis (3). 
Enyalius bilineatus (2); braziliensis (1); catenatus (1). 
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Diplolaemus bibroni (2); darwinii (1+R). 
Leiosaurus belli (1); catamarcensis (3); paronae (1). 


— Para Anoles 
Urostrophus vautieri (1+R). 


— Anoloids 

Chamaeleolis chamaelioniodes (3). 

Anolis barahonae (3); bimaculatus (3); carolinensis (4+ R); chlorocyanus (2); coe- 
lestinus (3); cristatellus (10+ R); cybotes (3); distichus (3); equestris (5+R); 
frenatus (3+R); garmani (3); gingivinus (3); lemurinus (R); limifrons (3); li- 
neatopus (3); lividus (3); marmoratus (2); opalinus (2); pentaprion (R); peter- 
si (4+R); pulchellus (1); punctatus (R); sagrai (3); stratulus (3); townsendi (1); 
wattsi (3); sp. (3). 


TROPIDURINES 


Phymaturus palluma (2+R); patagonicus (5); punae (2). 

Liolaemus anomalus (3); boulengeri (2+ R); darwini (4); elongatus (1+ R); fitzin- 
gerii (2+R); kingii (3+ R); lineomaculatus (3); iridescens (1); multiformis 
(2+R); nigroventris (2); pictus (2+R). 

Ophryoessoides tricristatus (1). 

Leiocephalus barahonensis (2); carinatus (5); greenwayi (2); lunatus (2); loxogram- 
mus (5); melanochlorus (R); personatus (2); punctatus (5); schreibersi (3 +R); 
semilineatus (3). 

Stenocercus apurimacus (2); crassicaudatus (2); empetrus (2); formosus (1); guent- 
heri (1+ R); humeralis (2); ochoai (1); ornatissimus (2); praeornatus (1); rho- 
domelas (1); rosieventris (R); variabilis (2); varius (1+R). 

Uranoscodon superciliosa (3+R). 

Plica plica (4+ R); umbra (4+R). 

Tapinurus semitaeniatus (2). 

Uracentron azurem (R); flaviceps (2). 

Strobilurus torquatus (2). 


*Eastern Tropidurus: 
Tropidurus albemarlensis (5); bivittatus (3); delanonis (2); duncanensis (1); habelii 
(1); koepckeorum (1); occipitalis (1); peruvianus (5+R); stolzmanni (1); tigris 
(3). 
*Western Tropidurus: 
Tropidurus bogerti (1); etheridgei (2); hispidus (S+R); hygomi (1); melanopleurus 
(3); spinulosus (2+ R); torquatus (2). 


IGUANINES 


Brachylophus fasciatus (8). 
Dipsosaurus dorsalis (145+R). 
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Amblyrhynchus cristatus (10) 

Conolophus phallidus (3); subcristatus (4). 

Ctenosaura acanthura (5); hemilopha (14); pectinata (6); similis (10). 
Sauromalus ater (2); hispidus (7); obesus (13); slevini (2); varius (7). 
Cyclura carinata (1); cornuta (5); cychlura (1); nubila (5). 

Iguana delicatissima (1); iguana (12). 


SCELOPORINES 
Petrosaurus mearnsi (3+R); thalassinus (3+R). 


* Sceloporus-group: 
Uta stansburiana (6); palmeri (R). 
Sceloporus clarki (10); cyanogenys (4); formosus (1+R); graciosus (5); grammicus 
(4); jarrovi (6); magister (3); malachiticus (4); merriami (2); occidentalis (5); 
olivaceus (7); orcutti (4); poinsettii (3); scalaris (4); spinosus (3); torquatus 
(2+R); undulatus (5); utiformis (R); variabilis (3+R). 
Urosaurus bicarinatus (2); gadovi (1); nigricauda (1); ornatus (5). 


*Sand lizards: 
Uma inornata (7); notata (5); scoparia (3). 
Cophosaurus texanus (5+R). 
Holbrookia maculata (10+R); propinqua (8). 
Callisaurus draconoides (6+R). 
Phrynosoma asio (2); cornutum (11); coronatum (3); douglassii (3); m’callii (3); 
modestum (3); orbiculare (3); platyrhinos (2); solare (2). 


CROTAPHTINES 
Crotaphytus collaris (20+R); insularis (3); reticulatus (10+R). 
Gambelia silus (10); wislizenii (5+R). 


OPLURINES 


Oplurus cuvieri (2+R); fierensis (1+R); quadrimaculatus (1). 
Chalarodon madagascarensis (4+ R). 


MORUNASAURS 


Enyalioides heterolepis (R); laticeps (3+R); o’shaughnessyi (1). 
Hoplocercus spinosus (2). 
Morunasaurus annularis (2+R). 


171 


Appendix B 


Key to species of Basiliscus 


la. Ventral scales keeled; 1—2 chin shields contact an infralabial. Head crest of adult 
male and large juvenile males single, triangular in outline. Ground color brown to olive, 
often with a distinct reddish to yellow dorsolateral stripe from eye to shoulder or 
LENTEIIG! co a ee a Rene Basiliscus vittatus 


lb. Ventral scales smooth; 3—4 chinshields almost always contacting infralabials. Head 
crest of adult males rounded in outline or with a posteriorly directed lobe. Ground co- 
FOmonicnebmontetondulleereeneeacsia: ne ee + uo eet ae as 2 


2a. Middorsal scale row consisting of an alternation of a large and small scales (2—4); 
adult males without prominent dorsal and caudal crest ........ Basiliscus galeritus 
2b. Middorsal scale row of females and juveniles uniform in size; adult males with pro- 
minent dorsal and caudal crests supported by elongated neural spines .......... 3 
3a. Head crest single in adult and large juvenile males. Throat of juveniles with three 
distinct longitudinal lateral stripes. Ground color of adults brown, olive or bronze. Ju- 
veniles are pale green, lacking the series of distinct large light spots along sides. Two 
Pausssoßlateral stripes usually present .............r........ Basiliscus basiliscus 
3b. Head crest of adult males and large juveniles comprised of two lobes; a small ante- 
rior lobe and a pronounced posterior lobe. Adult females and juveniles have only a sin- 
gle small parietal extension. Throat of adults and juveniles uniform, usually dark. 
Ground color of adults dark bluish-green, with one or two series of large light spots 
along sides. Dorsum of juvenile bright green .............. Basiliscus plumifrons 


Key to species of Corytophanes 


la. Nuchal crest interrupted, not continuous with dorsal crest, but following the outline 
of the parietal blade. Supraorbital semicircles with a distinct lateral keel. The adpressed | 
hind limb reaches considerably beyond the tip of the snout Corytophanes hernandezi 
1b. Nuchal crest continuous with dorsal crest. Supraorbital semicircles lacking longitu- 
dinal keels. The adpressed hind limb reaches the tip of the snout or a little beyond 2 
2a. Upper head scales distinctly keeled or rugose, prominent lateral squamosal spine 
en ee ee Corytophanes percarinatus 


2b. Upper head scales smooth, no lateral squamosal spine . Corytophanes cristatus 


Key to species of Laemanctus 


la. Anterior dorsal head scales large and regular, consisting of paired or both paired 
and azygous scales. Posterior edge of head serrated, consisting of a series of conical 
scales. Middorsal scale row forming a serrated crest ......... Laemanctus serratus 


lb. Anterior dorsal head scales small and irregular. Posterior edge of head smooth 
lacking serration. No distinct middorsal scale row .......... Laemanctus longipes 
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EINLEITUNG 


Durch fortschreitende landschaftsverändernde Eingriffe trägt der Mensch dazu bei, daß ehe- 
mals zusammenhängende natürliche Lebensräume zersplittert und neue geschaffen werden. 
Die Folge ist in vielen Fallen ein Mosaik aus gegensätzlichen ‚‚Habitatinseln” (vgl. dazu 
Curtis 1956, Palotas & Demeter 1983). Im Neusiedlersee-Gebiet kam es im Verlauf der letz- 
ten 30 Jahre aufgrund derartiger Eingriffe zu einem fundamentalen Strukturwandel der 
Landschaft. 


Das Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die Auswirkungen dieser Veränderungen auf die 
Säugetierfauna, im speziellen die Kleinsäugerfauna, zu untersuchen. Die Grundlage für ei- 
nen Vergleich stellte eine zu Beginn der genannten Entwicklung durchgeführte Studie (Bauer 
1958, 1960) dar. Diese Arbeit ist unter allen anderen säugetierkundlichen Beiträgen des Ge- 
bietes (z.B. Machura 1942, Bauer 1952-1960, Sauerzopf 1954, Bauer & Steiner 1960, Feste- 
tics 1961, Steiner 1965, Gauckler 1966, Spitzenberger 1966, Aspöck & Kunz 1970, Pretzmann 
1976, Straschil 1972) die einzige, in der die gesamte Säugetierfauna dargestellt und auf ökolo- 
gische, biozönotische und tiergeographische Aspekte der einzelnen Arten eingegangen wird. 


Im Rahmen dieser Arbeit wurden einerseits Artenzusammensetzung der verschiedenen 
Kleinsäugergemeinschaften und Arten-Abundanz-Verhältnisse untersucht. Andererseits wur- 
den quantitative und qualitative Studien zu den Habitatansprüchen und der Nischenauftei- 
lung vor allem für Charakterarten des Gebietes (Nordische Wühlmaus Microtus oeconomus, 
Rötelmaus Clethrionomys glareolus, Ziesel Spermophilus citellus) durchgeführt. Mit Hilfe 
detaillierter Beschreibungen der Lebensraumstrukturen konnten darüberhinaus noch autöko- 
logische Aspekte der übrigen Säugerarten des Neusiedlersee-Gebietes herausgearbeitet wer- 
den. 


Am Zustandekommen der vorliegenden Arbeit waren zahlreiche Personen beteiligt. Mein 
herzlicher Dank gilt daher: Dr. F. Weiß-Spitzenberger und Dipl.-Ing. Dr. K. Bauer für die 
fachliche und arbeitstechnische Betreuung durch die Säugetiersammlung des Naturhistori- 
schen Museums Wien, Univ. Prof. Dr. F. Schaller für die Übernahme des Themas als Dis- 
sertation, Hofrat Dr. F. Sauerzopf und Dr. A. Grüll für die Arbeits- und Wohnmöglichkeit 
an der Biologischen Station Neusiedlersee, Dipl.-Ing. Dr. R. Nikitsch (Inst. für Ur- und 
Frühgeschichte, Universität Wien) für die Beratung bei der planimetrischen Luftbildauswer- 
tung, Univ. Prof. Dr. E. Hübl (Inst. für Botanik, Universität für Bodenkultur) für botanische 
Hilfeleistungen, der Biospeläologischen Arbeitsgemeinschaft am Naturhistorischen Mu- 
seum Wien für die Überlassung unpublizierter Daten, sowie Herrn Dr. H. Hoi für die Hilfe 
bei der Freilandarbeit, für fachliche Kritik und anregende Diskussionen. 


Weiters unterstützten mich: Ch. Pfeiffer, Dr. B. Herzig-Straschil, H. Leitner, Mag. G. 
Haindl, Dr. R. Willenig und cand. phil. K. Unterholzner (alle Wien). Ihnen allen möchte 
ich aufrichtig danken. 


Das Amt der Burgenländischen Landesregierung verschaffte mir die rechtliche Vorausset- 
zung zum Betreten der Vollnaturschutzgebiete und zum Sammeln der Kleinsäuger. Die Ar- 
beit wurde finanziell durch eine Projektförderung des Fonds zur Förderung der wissen- 
schaftlichen Forschung unterstützt. 


UNTERSUCHUNGSGEBIET, MATERIAL UND METHODE 


Im Ubergangsgebiet von Alpenausläufern, Karpathenbogen und Kleiner Ungarischer Tiefe- 
bene gelegen, stellt das Untersuchungsgebiet einen weitgehend inhomogenen Landschafts- 
komplex dar. Es umfaßt als landschaftliche Einheiten die Großräume Leithagebirge und 
Ruster Höhenzug im Westen, den Verlandungsbereich des Neusiedlersees im Zentrum, die 
Parndorfer Platte im Nordosten sowie Seewinkel und Hansag im Osten und Südosten (Abb. 


1). 


Im Zeitraum von November 1984 bis November 1986 wurden die fiir die Untersuchung not- 
wendigen Freilandarbeiten durchgeführt. Um die gesamte Kleinsaugerfauna des Neusiedler- 
see-Gebietes zu erfassen, wurden verschiedene Methoden angewendet. Die Erhebung des 
Bestandes der Insectivora und Rodentia erfolgte mit Hilfe von Fallenfangen. Verwendet wur- 
den dazu Schlagfallen der Marke ,,Luchs’’, als Köder diente Erdnußbutter. In ca. 25000 trap- 
nights wurden 1660 Mause und Spitzmause (Muridae, Arvicolidae et Soricidae) gefangen. 
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Abb. 1: Das Untersuchungsgebiet 
voller Kreis = Fangpunkt 
offener Kreis = Gewöllsammelstation 


Der quantitative Vergleich der Fangergebnisse beschrankt sich auf Probeflachen in der weite- 
ren Umgebung von Neusiedl/See, von wo quantitative Angaben vorliegen (Bauer 1958). 


Zum anderen wurde versucht, die Kleinsäugerzönosen verschiedener Biotope des Untersu- 
chungsgebietes (Wald-, Verlandungszonen- und Steppenbiotope) zu erfassen. Insgesamt wur- 
den 69, über das ganze Untersuchungsgebiet verteilte Fangpunkte ausgewählt (Abb. 1). 


Die Fallen wurden in traplines im Abstand von 5 m gestellt, wobei pro Fangstation je nach 
Größe des zu erfassenden Areals 100 — 200 Fallen ausgelegt wurden. Die Anzahl der gefan- 
genen Tiere pro 100 Falleneinheiten (1 FE = 1 Falle pro Nacht) ergab die relative Fangdich- 
te, mit der ein grober Maßstab für die relative Veränderung der Individuenzahlen gegeben 
ist. 

Die gefangenen Tiere wurden gewogen und vermessen (Kopf-Rumpf-, Schwanz-, Ohr-, Hin- 
terfußlänge) sowie makroskopisch auf ihren Fortpflanzungszustand untersucht. Für die adul- 
ten weiblichen Tiere wurde dazu der Zustand des Uterus (dünn, geweitet, Embryonenzahl 
rechts und links, Narbenzahl rechts und links) und der Zitzen (klein, groß, säugend), für die 
adulten männlichen Tiere die Länge und Breite der Hoden notiert. Bei Tieren im Haarwech- 
sel wurden die Pigmentzeichnungen in der Haut skizziert. Alle vollständig erhaltenen Exem- 
plare wurden gebalgt und die Schädel präpariert, von beschädigten Tieren nur die Schädel 
aufbewahrt. Das gesammelte Material und die betreffenden Daten befinden sich in der Säu- 
getiersammlung des Naturhistorischen Museums Wien. 


Das Vorkommen von Fledermäusen (Chiroptera) wurde bei Suchaktionen in geeigneten 
Sommer- und Winterquartieren, mit Hilfe eines QMC Mini Bat Detectors sowie durch Fan- 
gen mit Japannetzen kontrolliert, wobei die Tiere gewogen, vermessen und anschließend 
wieder freigelassen wurden. Die Zieselbestände (Spermophilus citellus) wurden durch Ab- 
suchen der entsprechenden Biotope anhand ihrer Löcher erfaßt und kartiert. Als grobes Maß 
für die Individuendichte verwendete ich die Anzahl der Löcher pro Hektar. 


Die einzelnen Standorte wurden durch folgende Kriterien auf ihre Habitatqualität untersucht: 
Bewuchshöhe, Bodenbedeckung, Gehölzanteil, Bodenfeuchtigkeit, Tiefgründigkeit des Bo- 
dens, Arealgröße und Nahrungsangebot im Biotop bzw. in der näheren Umgebung. 


Um herauszufinden, von welchen Faktoren die Besiedlung eines Lebensraumes durch die 
Rötelmaus (Clethrionomys glareolus) abhängt, wurden 43 über das Neusiedlersee-Gebiet 
verteilte Waldstandorte auf verschiedene Umweltvariablen untersucht. An jedem dieser 
Standorte wurden mit einem Stechzylinder zwei Bodenproben (0 — 30 cm Tiefe) entnom- 
men und im Labor auf folgende bodenphysikalische und chemische Eigenschaften ausgewer- 
tet: 


Die Analyse der Korngrößenverteilung erfolgte durch Siebung nach Zerstörung der organi- 
schen Substanz im Muffelofen bei 500° C. Es wurden dazu 3,5-, 2-, 1-, 0,5- und 0,1 mm-Ma- 
schendrahtsiebe verwendet. Der Wassergehalt wurde durch Bestimmung des Gewichtsverlu- 
stes in g beim Trocknen im Trockenschrank (105° C) erhoben. Die Wasserkapazität errech- 
nete ich aus Abtropfgewicht minus Trockengewicht. 


Die Ermittlung des pH-Wertes erfolgte elektrometrisch an feldfeuchten Bodenproben in de- 
stilliertem Wasser, in einer Suspension 1 : 2,5. Die Leitfähigkeit wurde in us mittels Leitfä- 
higkeitsmessers bei Zimmertemperatur bestimmt. 


Zur Feststellung des organischen Gehaltes wurde der Gewichtsverlust (in g) der bei 105° C 
getrockneten Probe beim Glühen im Muffelofen bei 500° C erhoben. 


Als weiteren Parameter erfaßte ich die auf dem Boden liegende Laubstreumenge (Gewicht 
pro m?). 

Die Lichteinstrahlung am Boden wurde mit Hilfe eines Lux-Meters über eine Woche täglich 
zur gleichen Zeit an 10 verschiedenen Punkten innerhalb eines Standortes gemessen. 


Die Bestimmung der flächenmäßigen Ausdehnung sowie des Umfanges der Biotope erfolgte 
anhand planimetrischer Luftbildauswertungen. Der Pflanzenbewuchs der einzelnen Standor- 
te wurde mittels verschiedener Methoden erfaßt. Zunächst erfolgte eine pflanzensoziologi- 
sche Erhebung nach Braun-Blanquet. Der Kraut- und Strauchunterwuchs bis 1 m Höhe wur- 
de mit Hilfe der Line-Intercept-Methode, die Baum- und Strauchschicht über 1 m anhand 
der Point-Quarter-Methode (beide nach Smith 1980) erhoben. Schließlich wurden als ökolo- 
gische Variable noch die relativen Populationsdichten der Wald- und Gelbhalsmaus (Apode- 
mus sylvaticus et flavicollis) sowie der Waldspitzmaus (Sorex araneus) miteinbezogen. 


Material und Methode zur genetischen Untersuchung der Rötelmaus finden sich bei Leitner 
& Hartl (1988). 


Neben den Fallenfängen als Methode zur Erfassung des Kleinsäugerartenbestandes wurden 
noch Gewöllaufsammlungen auf ihre Kleinsäugerzusammensetzung ausgewertet. Es wurden 
dazu in erster Linie Schleiereulengewölle (Tyro alba), die bei der Kontrolle von Kirchtürmen 
und alten Gebäuden gesammelt wurden, herangezogen. Zusätzlich analysierte ich auch Ge- 
wölle der Waldohreule (Asio otus), die zwar keinen derartigen Querschnitt durch die Klein- 
säugerfauna ihres Jagdgebietes bringen wie jene von Tyto alba, jedoch wesentliche Erkennt- 
nisse zur Verbreitung bestimmter Arten liefern können. Die Stationen der Gewöllaufsamm- 
lungen sind aus Abb. 1 ersichtlich. 


Die Strukturveränderungen der Landschaft konnten durch Vergleiche von Luftbildern des 
Bundesamtes für Eich- und Vermessungswesen aus den Jahren 1957 und 1986 erfaßt werden. 
Die planimetrische Auswertung erfolgte am Institut für Ur- und Frühgeschichte. 

Veränderungen in der pflanzensoziologischen Zusammensetzung der verschiedenen Biotope 


des Untersuchungsgebietes wurden in Anlehnung an vorhandene Studien (Wendelberger 
1955a-c, Hübl 1959, Weisser 1970, Köllner 1983) erhoben. 


QUALITATIVE UND QUANTITATIVE VERANDERUNGEN 
AUSGEWAHLTER LEBENSRAUME 


Der Rückgang bzw. die Ausbreitung verschiedener Kleinsäuger und die Veränderungen in 
ihrer biotopspezifischen Artenzusammensetzung lassen sich — in einem je nach den Um- 
weltansprüchen, der Fähigkeit in suboptimale Räume auszuweichen oder anthropogene Stö- 
rungen zu ertragen unterschiedlichen und artspezifischen Ausmaß — auf den fundamentalen 
Landschaftswandel zurückführen. 

Tiefgreifende menschliche Tätigkeiten haben besonders in den letzten 20—30 Jahren das 
Neusiedlersee-Gebiet verändert. Im folgenden soll auf diese qualitativen und quantitativen 
Veränderungen näher eingegangen werden. 


Waldbiotope 
Keiner der im Untersuchungsgebiet vorhandenen Lebensräume hat sich in seiner Ausdeh- 
nung derart verändert wie der Wald. 
Seit Beginn der 50iger Jahre wurde in steigendem Maße versucht, die nachteiligen Folgen 
vorangegangener Ausräumungen der Kulturlandschaften wie Bodenerosion und -deflation 
durch Wohlfahrtsaufforstungen zu bremsen. 
Im Seewinkel und auf der Parndorfer Platte wurden seit dieser Zeit rund 2000 ha Land als 
Windschutzstreifen aufgeforstet (Arnold 1979). Der Anteil an neu angelegten Waldflächen 
nahm besonders nach 1972 extrem zu und erreichte 1976 sein bisheriges Maximum. Das 
Ausmaß dieser Waldentwicklung im Seewinkel und auf der Parndorfer Platte seit 1957 wird 
in Abb. 2 a, b dargestellt. 
Bei den Aufforstungen im Seewinkel wurden auf Böden, die unter Grundwassereinfluß ste- 
hen, neben der Robinie (Robinia pseudacacia) zumeist feuchtigkeitsliebende Gehölze, wie 
„Kanadapappel” (eine Gruppe euroamerikanischer Pappelhybriden), Esche (Fraxinus excel- 
sior), Erle (Alnus glutinosa) und Eschenblättriger Ahorn (Acer negundo) gepflanzt, um eine 
biologische Entwässerung durch Baumarten mit hohem Wasserverbrauch zu erreichen. Pro- 
blematisch sind dabei die vielfach auftretende stagnierende Nässe und die salzführenden Ho- 
rizonte. 
Daneben wurden auch Solonetz-Böden vor allem mit Blumenesche (Fraxinus ornus) und Öl- 
weide (Elaeagnus angustifolia) bepflanzt. Auf der Parndorfer Platte, wo Probleme wie Bo- 
dentrockenheit, seichtgründige, teilweise pulvrige Böden mit Neigung zur Deflation und 
starke Windwirkung auftreten, wurden neben einigen flächigen Aufforstungen in überwie- 
gendem Maße Windschutzgürtel angelegt, die von Robinie, Schwarzkiefer (Pinus nigra), 
Feldulme (Ulmus campestris) und Esche dominiert werden. 
Die verschiedenen im Untersuchungsgebiet vorhandenen Waldbiotope wurden nach ökologi- 
schen und in Anlehnung an vorhandene Untersuchungen (Wendelberger 1955 a-c, Hübl 1959 
und mdl. 1986) nach pflanzensoziologischen Gesichtspunkten folgendermaßen gegliedert: 


Trockene Standorte 


Bodentrockener Eichen-Hainbuchenwald (Querco-Carpinetum, Subassoziation 
von Sorbus torminalis): Diese Untereinheit der Assoziation Querco-Carpinetum stellt einen 
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der ausgedehntesten Waldtypen des Leithagebirges dar. In der Baumschicht herrscht die 
Hainbuche (Carpinus betulus), die v.a. mit Quercus cerris vergesellschaftet ist, vor. Sorbus 
torminalis, Acer campestre, Tilia platyphyllos und Ulmus minor bilden den gut entwickelten 
Strauchunterwuchs. 


Bodensaurer Eichenwald (Querco-Luzuletum): Diese Gesellschaft bedeckt in be- 
trächtlicher Ausdehnung die trockenen Standorte auf den Oberhängen des Leithagebirges so- 
wie den St. Margarethener Gemeindewald und wird von den Eichenarten Q.petraea und Q. 
robur dominiert. 


Zerreichenwald (Euphorbio-Quercetum): Die warmen und trockenen Randlagen des 
Leithagebirges und der Ruster Höhenzug werden vorwiegend von dieser Assoziation einge- 
nommen, in der Q. cerris und Q. pubescens dominieren. In der gut ausgebildeten Strauch- 
schicht finden sich die Arten Sorbus aria, Sorbus torminalis und Prunus avium. Eine große 
Anzahl krautiger Pflanzen (Euphorbia angulata, Euphorbia polychroma, Mercurialis ovata, 
u.a.) bildet z.T. dichte Bestände in der Bodenvegetation. 

Flaumeichen-Hochwald (Querco-Potentilletum albae, Subassoziation von Viburnum 
lantana): Trockene, flachgeneigte Hanglagen des Zurndorfer Eichenwaldes und Mönchhofer 
Gemeindewaldes werden von diesem Waldtyp eingenommen, der eine gute Gliederung in 
eine Baumschicht und eine schwächer entwickelte Strauchschicht und eine Krautschicht er- 
kennen läßt. An Holzgewächsen sind Q. pubescens, Corylus avellana, Viburnum lantana 
und Rubus spp. bezeichnend. 

Flaumeichen-Buschwald (Dictamno-Sorbetum): Der steile, seeseitige Abfall des 
Hackelsberges trägt diese Gesellschaft, die sich gegen den Gipfel zu in eine Waldsteppe auf- 
löst. Auch östlich von Oslip ist ein solcher Bestand erhalten geblieben. Kennzeichnend sind 
die trockenheits- und wärmeliebenden Arten ©. pubescens, Acer campestre, Cornus sangui- 
nea, Crataegus monogyna, Ligustrum vulgare, Sorbus torminalis und Rhamnus cathartica. 
Trockene Robinienreinbestände: In sehr lichten, meist noch jüngeren Robinien- 
pflanzungen findet sich eine Zahl von Trockenrasenelementen mit Festuca sp. — wohl die 
Reste natürlicher Weiderasen, in die diese Bestände eingepflanzt wurden. Häufig sind lichte 
Robinienkulturen durch ein Massenvorkommen von Bromus sterilis ausgezeichnet. 
Trockener Robinien-Mischwald: Aufforstungsflächen mit Robinien-Götterbaum-, 
Robinien-Gleditschie- und Robinien-Eschenbeständen existieren vor allem im Seewinkel, 
stellenweise auch am Wagram und auf der Parndorfer Platte. Sie stellen meist locker be- 
wachsene Haine dar, die wenig Unterwuchs zeigen. 


Frische Standorte 

Bodenfrischer Eichen-Hainbuchenwald (Querco-Carpinetum, Subassoziation von 
Fagus sylvatica): Diese Subassoziation ist vorwiegend am Höhenkamm des Leithagebirges 
anzutreffen, reicht aber stellenweise auch in schattige Lagen herab. Es dominiert die aus- 
schlagfreudige Hainbuche, die mit verschiedenen Eichen und der Rotbuche vergesellschaftet 
ist. 

Vergraster Eichen-Ahorn-Mischwald (Querco-Potentilletum alba, Subassoziation 
von ©. petraea): An frischen Standorten des Zurndorfer Eichenwaldes stellt sich dieser 
Waldtyp als Verarmung bzw. Folgegesellschaft des Flaumeichen-Hochwaldes ein. Er ist 
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durch ©. petraea und Acer campestre in der Baumschicht ausgezeichnet. Die starke Vergra- 
sung wird durch Poa nemoralis bewirkt, wodurch diese Bestände den Charakter eines lichten 
Eichenhaines gewinnen. 

Frischer Stieleichenwald (Ficario-Ulmetum): Diese Assoziation, die vor allem im 
Halbturner Wald zu finden ist, zeigt neben ©. robur bereits Fraxinus excelsior in der Baum- 
schicht und in der Strauchschicht Rubus caesius als Ausdruck der zunehmenden Feuchtig- 
keit. 

Bodenfrische Eschenreinbestände: Aufforstungsflächen, die in der Baumschicht 
nur Fraxinus excelsior oder F. angustifolia aufweisen und in den meisten Fällen einen gut 
entwickelten Unterwuchs, bestehend aus Sambucus nigra, Cornus sanguinea u.a., zeigen, 
sind an einigen Stellen im südlichen und östlichen Seewinkel anzutreffen. 

Frischer Robinien-Mischwald: Robinien-Eschen-, Robinien-Pappel-, Robinien- 
Ulmen- und Robinien-Weiden-Gesellschaften stellen häufig auftretende Kombinationen in 
Aufforstungen an bodenfrischen Standorten des Seewinkels und der Parndorfer Platte dar. 
In diesen Waldflächen sind Strauch- und Krautschicht fast immer dicht ausgebildet und wei- 
sen oft artenreiche Assoziationen auf. 

Frischer Robinienwald (Sambuceto-Robinietum): Schattige Robinienkulturen, die oft 
Degradationsstadien natürlicher Wälder darstellen und dann auch tiefgründigen, frischen 
Boden anzeigen, stellen artenarme Bestände dar, die von Sambucus nigra in der Strauch- 
schicht und Galium aparine, begleitet von Chaerophyllum bulbosum, Urtica dioica und Lac- 
tuca quercina in der Krautschicht eingenommen werden. 

Vergraster Pappelbestand: Mehrere Aufforstungsflächen im Seewinkel stellen reine 
Kanadapappelbestände dar, die im Unterwuchs noch Reste ehemaliger Feuchtwiesen aufwei- 
sen, in die die Bäume hineingepflanzt wurden. Als Begleitpflanzen treten stellenweise be- 
reits Rubus caesius und Alnus glutinosa auf. 


Feuchte Standorte 
Feuchter Ulmen-Ahorn-Mischwald (Varietät von Ulmus carpinifolia): Diese Gesell- 
schaft findet sich als Niederungswald in den Senken der Parndorfer Platte (z.B. im Zurndor- 
fer Eichenwald) und ist durch das Auftreten von Acer campestre in der Baumschicht, der 
teilweise ebenso wie Ulmus carpinifolia dominierend in Erscheinung tritt, gekennzeichnet. 
Die zunehmende Feuchtigkeit ist aus den Begleitarten Rubus caesius und Evonymus euro- 
paea ersichtlich. 
Bodenfeuchter Bacherlen-Eschenwald (Carico remotae-Fraxinetum): In feuchten 
Gräben, Quellmulden und an offenen und fließenden Gewässern des Leithagebirges ist diese 
Gesellschaft kleinräumig anzutreffen. 
Feuchter Ulmen-Mischwald (Ficario-Ulmetum): Überraschend ist das Auftreten einer 
„Harten Au” in einem Trockengebiet wie der Parndorfer Platte. Die Gesellschaft des 
Ficario-Ulmetums greift aber ,,in kontinentalen, warmen Gebieten auch auf sonstige Böden 
über, besonders wenn sie basenreich sind” (Knapp 1942). Ein solcher Ulmen-Mischwald ist 
auch am südwestlichen Ortsende von Mönchhof zu finden. 
Feuchte Eschenau: Die feuchte Eschenau besiedelt noch höher gelegene Auenteile, die 
noch nicht ausgesprochen durchnäßt sind. Folgende Arten sind kennzeichnend: Sambucus 
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nigra, Brachypodium silvaticum, Geranium robertianum, Viola mirabilis; Rubus caesius fin- 
det hier sein Optimum. Ein derartiger Bestand ist z.B. in Marienkron bei Mönchhof vorhan- 
den. 


Bodenfeuchter Pappelwald: An mehreren Feuchtstandorten des Seewinkels wurden 
Pappelaufforstungen vorgenommen, in deren Unterwuchs heute Pioniergesellschaften eines 
Auwaldes — Pestwurzfluren und Goldrutendickichte — anzutreffen sind. 


Nasse Standorte 


Weidenau (Salicetum albae): Die Weidenau als Gesellschaft wurde nur in zwei Aufnah- 
men nachgewiesen (Parndorfer Platte und Seewinkel). Charakterart ist lediglich Salix alba 
in der Baumschicht. Durch den stagnierenden Wasserstand wird eine selektive Wirkung auf 
den Artenbestand ausgeübt und das Fehlen einiger Differentialarten bewirkt (Wendelberger 
1955). 


Aschweidensumpf (Salicetum cinereae): Salix cinerea bildet im landwärts gelegenen 
Teil der Verlandungszone des Neusiedlersees stellenweise ausgedehnte und dichte Bestände. 
Diese artenarme Pioniergesellschaft wird nachfolgend von der Schwarzerle verdrängt. Das 
Aufkommen von Gehölzen im Schilfgürtel scheint relativ jungen Datums zu sein, da es sich 
meist um junge Bäume handelt und in alten Karten weder Wälder noch Gebüsche eingetra- 
gen sind (Weisser 1970). Die Aschweidenzone hat sich, wie ein Vergleich der Luftbilder von 
1957 und 1986 zeigt, im Laufe der letzten 30 Jahre stark ausgedehnt. Auch ist ein dichterer 
Schluß der ursprünglich einzeln oder in Kleingruppen angeordneten Grauweidenbüsche auf- 
fallend (mdl. Bauer 1984). 


Schwarzerlenbruch (Alnetum glutinosae): Diese relativ artenarmen Bestände haben in 
der Verlandungszone nur lokale Verbreitung. Die Krautschicht wird von Großseggen und der 
stickstoffbedürftigen Liane Solanum dulcamara gebildet, die in den durch die Wurzelsym- 
bionten nitrifizierenden Erlenbeständen mit z.T. großer Deckung vorkommt. 


Zu den Lebensräumen, die von Gehölzgesellschaften eingenommen werden, sind auch die 
im Untersuchungsgebiet zahlreich vorhandenen Windschutzstreifen zu zählen. In diesen 
Pflanzungen, zu denen alle zwei- bis vierreihigen Gehölzbestände mit Baumanteil gezählt 
wurden, sind folgende Holzarten vertreten: 


Standortgemäße Arten: Populus sp., Quercus sp., Fraxinus excelsior, Ulmus minor, Salix 
sp., Alnus glutinosa. 


Standortfremde einheimische Arten: Pinus sp., Fagus sylvatica, Populus tremula, Betula 
pendula, Acer pseudo-platanus. 


Ausländische Arten: Robinia pseudacacia, Ailanthus altissima, Acer saccharinum, Myrica- 
ria germanica. 


Es lassen sich, in Abhängigkeit vom jeweiligen Standort und der Ausbildung des Unter- 
wuchses, mehrere Gruppen von Windschutzstreifen unterscheiden. 


Lichte, vergraste Baumreihen an trockenen Standorten: In diese Gruppe fal- 
len alle locker gepflanzten Windschutzgürtel mit gering ausgebildeter oder fehlender 
Strauchschicht und vergrastem, meist aus Trockenrasenelementen zusammengesetztem Un- 
terwuchs. 
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Vergraste Windschutzstreifen an feuchten Standorten: Zahlreiche derartige 
Aufforstungsreihen, die locker stehende Pflanzungen mit spärlicher, häufig aus Elaeagnus 
angustifolia gebildeter Strauchschicht darstellen, finden sich im Lackengebiet des Seewin- 
kels und an vielen Stellen entlang des Seevorgelandes. Die Krautschicht wird in diesen Bio- 
topen von horstbildenden Calamagrostis epigejos-Beständen und verschiedenen Arten ehe- 
maliger Feuchtwiesen eingenommen. 


Dicht gepflanzte, schattige Windschutzgürtel: An mehreren bodenfrischen 
Standorten des Seewinkels und der Parndorfer Platte existieren dichte Pflanzungen aus 
Robinien-Mischkulturen, die alle durch eine gut entwickelte Strauchschicht (Sambucus ni- 
gra, Elaeagnus angustifolia) und eine meist üppige Krautvegetation ausgezeichnet sind. 
Weitere, für das Landschaftsbild des Neusiedlersee-Gebietes bedeutende Gliederungsele- 
mente der Kulturlandschaft stellen die Hecken dar. Diese, ebenfalls während der letzten 20 
bis 30 Jahre in vermehrtem Ausmaß angelegten Pflanzungen sind meist entlang vorgegebe- 
ner Linien wie Wege, Straßen, Lackenränder, usw. anzutreffen. Da sie durch das große 
Strukturangebot und die Vielfalt an Mikrohabitaten auf engstem Raum (Tischler 1984, Blab 
1986) Bedeutung als Lebensraum bzw. Teillebensraum für Säugetiere haben, wurden sie 
auch in diesem Zusammenhang untersucht. 


Hecken werden im Untersuchungsgebiet von den Gehölzarten Schlehdorn (Prunus spinosa), 
Weißdorn (Crataegus monogyna), Liguster (Ligustrum vulgare), Ölweide (Elaeagnus angu- 
stifolia) und Robinie (R. pseudacacia) gebildet, die entweder alleine oder in Vergesellschaf- 
tung anzutreffen sind. Nach der Ausbildung der Pflanzenformation und dem jeweiligen Stan- 
dort lassen sich grob zwei Heckenformen unterscheiden. 


Lockere, vergraste Buschzeilen: Diese, meist an trockenen Standorten anzutref- 
fende Heckenart stellt keinen geschlossenen Saum dar, sondern besteht aus vereinzelt oder 
in Kleingruppen angeordneten Gebüschen. Der Unterwuchs wird von Trockenrasen- oder 
Trockenwiesenvegetation gebildet. 


Dichte, zusammenhängende Heckenreihe: Auf frischen, nährstoffreichen Böden 
findet man im Untersuchungsgebiet diesen Heckentyp, der durch einen geschlossenen Man- 
tel ein feuchtes, waldartiges Innenklima (Tunneleffekt) sichert. Reiche, krautige Vegetation 
bildet den Unterwuchs. 


Verlandungszone 

Einige der Verlandungszonenbiotope des Neusiedlersees haben sich in ihrem Ausmaß und 
z.T. auch in der pflanzensoziologischen Zusammensetzung seit den 50iger Jahren gewandelt. 
Eine Verlagerung des Schwerpunktes der Schilfausbreitung von seewärts nach landwärts 
kann für den Zeitraum 1958—1979 postuliert werden (Csaplovics 1984). Der Schilfgürtel hat 
sich in dieser Zeit um knapp 17 km? vergrößert, wobei davon auf den landseitigen Zuwachs 
über 13 km? entfallen. 

Dieser landseitige Vorstoß des Phragmitetums ging auf Kosten der, dem Schilfgürtel vorgela- 
gerten, Rohr-Seggen-Gesellschaften (Scirpo-Phragmitetum magnocaricosum Toth 1960, 
Weisser 1970) und stellenweise auch der Großseggenbestände vor sich. 

Daneben läßt sich für die in den äußeren Teil des Phragmitetums teilweise eingestreute Ge- 
büschzone eine Ausbreitung sowie eine geänderte Artenzusammensetzung mit nunmehr flä- 
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chenweise dominierender Salix purpurea, Salix cinerea und vereinzelten Salix repens- 
Horsten verzeichnen (Bauer mdl., Hübl mdl.). Auch das Aufkommen von Populus alba in 
dieser Zone ist jungen Datums. 


Die ebenfalls in diesen Bereich der Verlandungszone fallenden Aschweidenbestände werden 
bei Waldbiotopen (Seite 13) behandelt. 


Die vor 30 Jahren in der äußeren Verlandungszone noch stellenweise einen Gürtel bildenden 
Großseggenriede sind heute in ihrem Ausmaß eingeschränkt, gebietsweise stark schilfdurch- 
mischt oder mit Gebüsch durchsetzt. 


Die Ausweitung der Aufschüttungs-Gartenbauzone an mehreren Stellen (z.B.: Neusiedl/See, 
Purbach) führte zum Schwinden und teilweisen Verlust des Verlandungsrandbereiches mit 
ehemaligen wechselfeuchten Pfeifengraswiesen, Großseggen-, Schoenus nigricans- und Cla- 
dium mariscus-Beständen und zur Ausbreitung eines ruderal beeinflußten Trocken- 
Phragmitetums sowie ruderaler Hochstaudenfluren. 


Die Verbreiterung des Rohrlagerplatzes südöstlich von Neusiedl und die Verbauung mit Ein- 
familienhäusern in diesem Bereich hatte eine ähnliche Wirkung auf die frühere Schoenus- 
Molinia-Außenzone. Folgende, im Großlebensraum Verlandungszone vorkommende Biotope 
wurden auf Veränderungen in ihren Kleinsäugerzönosen hin untersucht. 


Überschwemmte Röhrichtzone (Scirpo-Phragmitetum): Die im Schilfgürtel des 
Neusiedlersees die größten Flächen einnehmende Subassoziation dieser Gesellschaft ist das 
Scirpo-Phragmitetum utricularietosum. Bei einem vollständig ausgebildeten Schilfgürtel ist 
es die direkt hinter dem Scirpo-Phragmitetum phragmitosum befindliche Zone. 


Trockene Röhrichtzone: In dieser dem Festland am nächsten und nur zu Frühjahrsbe- 
ginn unter Wasser stehenden Rohrzone befinden sich die für das Röhricht kennzeichnenden 
Sumpf- und Uferpflanzen. Es ist die Zone, wo das Schilf suboptimale Bedingungen vorfindet 
und in starker Konkurrenz mit den Seggen wie Carex riparia, Carex acutiformis und mit 
Bolboschoenus maritimis steht und daher eine geringere Artmächtigkeit aufweist (Weisser 
1970). 


Weiden-Seggen-Röhricht-Zone: Diese pflanzensoziologisch schwer erfaßbare 
Mischzone, die stellenweise aus dem ehemaligen Scirpo-Phragmitetum magnocaricosum 
durch Einwachsen von Salix purpurea-, Salix cinerea- und Salix repens-Büschen hervorge- 
gangen ist, nimmt heute im landwärtigen Verlandungsbereich beträchtliche Ausmaße an. 
Vereinzelt sind in dieser während des ganzen Jahres überfluteten Zone auch Cladium 
mariscus-Horste eingestreut. 


Großseggenried (Caricetum acutiformis, Caricetum elatae): Großseggenreinbestände 
spielen nur stellenweise flächenmäßig eine Rolle. Die meisten Carex-Bestände sind von 
Schilf überwachsen. Die am besten erhaltenen Großseggengesellschaften befinden sich an 
den sumpfigsten Stellen der Zitzmannsdorfer Wiesen (Köllner 1983). 


Moorwiesen (Schoenetum nigricantis, Juncetum subnodulosi): An einigen Stellen, wo 
noch nicht die Gartenbau- und Ackerzone an das wüchsige Phragmitetum heranreichen, fin- 
den sich in der Übergangszone zur Wiesenvegetation des Trockenlandes im Wechselspiel 
zwischen wechseltrockenen Trockenwiesen und wechselfeuchten Niederungswiesen 
fleckenweise Flach- und Anmoorbereiche. Diese Moorwiesen werden überwiegend von den 
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Assoziationen Schoenetum nigricantis, Juncetum subnodulosi und Eriophoro-Caricetum da- 
vallianae eingenommen. 


Sumpf- und Streuwiesen (Molinietum caeruleae, Deschampsietum cespitosae): Ver- 
einzelt treten schließlich im Bereich der äußersten Verlandungsrandzone noch Wiesengesell- 
schaften des Molinion-Verbandes (am häufigsten Molinietum caeruleae) sowie des 
Deschampsion-Verbandes (Deschampsietum cespitosae) auf. 


Wechselfeuchte, ruderale Hochstaudenfluren: Im Anschluß an die Verlan- 
dungszonengesellschaften müssen auch die im Seevorgelände immer häufiger werdenden ru- 
deralen Hochstaudenfluren genannt werden, für die allerdings keine zeitgemäße pflanzenso- 
ziologische Bearbeitung vorliegt. Die in den 50iger Jahren noch mehr oder weniger regelmä- 
Big gemähten oder beweideten, nassen und feuchten Wiesen sind heute stellenweise zu unre- 
gelmäßigen horst- und gruppenweisen Hochstaudengesellschaften zugewachsen, die über- 
wiegend von Salix purpurea sowie von Salix repens, Cornus sanguinea, Rubus caesius und 
Sambucus nigra gebildet werden. 


Steppenbiotope 


Trockenrasenstandorte, die im Neusiedlersee-Gebiet zum überwiegenden Teil sekundärer 
Natur sind (Wendelberger 1950 a, b, 1954, 1955a, b), ihre Existenz also anthropogenen Ein- 
flüssen (Rodung, Weidebetrieb, Mahd) verdanken, gehören hier zu den Lebensräumen, die 
seit dem Vergleichszeitraum gewaltigen flächenmäßigen Einschränkungen und Veränderun- 
gen ausgesetzt waren. Eine der Hauptursachen liegt in der Intensivierung der Landwirt- 
schaft, die zur Nutzungsänderung oder zum Aufhören traditioneller Bewirtschaftungsformen 
führte. 


Parndorfer Platte und Seewinkel zählen zu den Gebieten des Nordburgenlandes, in denen 
der Rückgang der Viehwirtschaft am weitesten fortgeschritten ist. Bis auf wenige Ausnah- 
men (Apetloner Hutweide, Purbach-Donnerskirchen) wurden Viehhaltung und Weidebetrieb 
fast vollständig eingestellt, was eine Ruderalisierung und nachfolgende Verbuschung sämtli- 
cher Trockenrasenstandorte zur Folge hatte. 


Große Teile ehemaliger Hutweiden wurden in Weingärten umgewandelt. Die stärkste Aus- 
dehnung der Weinbaugebiete erfolgte im Seewinkel, wo die Rebfläche zwischen 1950 und 
1979 von rund 2400 ha auf 8000 ha mit einem Jahreszuwachs von mehr als 15% anstieg (Ar- 
nold 1979). Gefolgt wird dieses Gebiet von der Region Leithagebirge-Neusiedlersee, die eine 
Weinbaufläche von ca. 7000 ha aufweist, aber im Gegensatz zum Seewinkel einen leichten 
Rückgang der weinbaubetreibenden Betriebe erkennen läßt. 


Zusätzlich fielen ausgedehnte Trockenrasenstandorte einer extremen Ausweitung der Acker- 
flächen (vor allem Getreidefelder) zum Opfer. Rund 60000 ha des Neusiedlersee-Gebietes 
werden heute von Ackerflächen eingenommen, wobei allein auf den Seewinkel 30000 ha, 
auf die Parndorfer Platte 23000 ha und auf die Region Leithagebirge-Neusiedlersee knapp 
8000 ha Ackerland entfallen. Eine weitere Gefahr, der die Steppenbiotope des Untersu- 
chungsgebietes ausgesetzt waren, stellt die Aufforstung dar (siehe Seite 9). 


Neben diesen beabsichtigten Umwandlungen der Trockenrasen sollte die ,,schleichende” 
Veränderung dieser Biotope nicht unerwähnt bleiben (vgl. Ringler 1987). Dazu sind einer- 
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seits die Aufdüngung aus der Umgebung (der Großteil der Trockenrasen grenzt an einer oder 
mehreren Seiten an Intensivkulturen) und andererseits eine mögliche Eutrophierung aus der 
Luft (Stickstoffimmissionen aus Verkehr), auf die Ellenberg (1985) verweist, zu nennen. 


Einige dieser Standorte wurden auch durch die Ausweitung menschlicher Siedlungen, durch 
Schotter- und Sandgruben und durch Umwandlung in Mülldeponien eingeengt oder vernich- 
tet. Innerhalb dieses Großlebensraumes wurden folgende Biotope unterschieden. 


Trockenrasen im engeren Sinne: Darunter wurden alle Rasengesellschaften auf be- 
sonders trockenwarmen Standorten zusammengefaßt. An primären Trockenrasen finden sich 
im Neusiedlersee-Gebiet nur lokal und kleinräumig auftretende Felssteppenrasen (Hackels- 
berg, Jungenberg, Zeilerberg und Ruster Hügel) und Sandtrockenrasen (am Damm, der dem 
Neusiedlersee-Ostufer vorgelagert ist), an sekundären Trockenrasen Hutweidenrelikte u.a. 
anthropogen beeinflußte (begangene, befahrene, gemähte) Trockenrasenstandorte. 


Es überwiegen in diesen Biotopen die an Trockenheit besonders angepaßten Arten aus der 
Schafschwingel-Gruppe (Festuca ovina), Federgras (Stipa pennata), Pfriemengras (Stipa ca- 
pillata), Erdsegge (Carex humilis), Mauerpfeffer (Sedum sp.) und Hauswurzarten (Semper- 
vivum Sp.). 

Halbtrockenrasen, Trockenwiesen: In diesen auf tiefgründigen und z.T. nährstoff- 
reicheren Böden mit besserer Wasserversorgung anzutreffenden wiesenähnlichen Beständen, 
die im Neusiedlersee-Gebiet sekundärer Natur sind, herrschen die Gesellschaften Astragalo- 
Festucetum rupicolae, Pastinaco-Arrhenatheretum elatioris und Cirsio cani-Festucetum pra- 
tensis vor. 


Süßgraswiesen, Mahwiesen: Dieser im Untersuchungsgebiet nur noch selten anzu- 
treffende Lebensraum findet sich meist kleinräumig im Übergang zu Halbtrockenrasen und 
wird vor allem vom Glatthafer beherrscht. 


Ruderalisierter Trockenrasen: Zahlreiche, früher beweidete oder regelmäßig ge- 
mähte Trockenrasen haben sich durch das Aufhören dieser Bewirtschaftungsformen in ihrer 
floristischen Zusammensetzung verändert. Sie sind heute durch das Auftreten verschiedener 
Ruderalpflanzen (vor allem hochwüchsige und breitblättrige Kräuter) und einer Ausbreitung 
der Holzgewächse gekennzeichnet. 


Waldsteppe: Wo die Felstrockenrasen in Kontakt mit Flaumeichen-Buschwald stehen, ist 
am Übergang von Trockenrasen zu Wald oft eine eigene komplexe Pflanzengemeinschaft ent- 
wickelt. Diese Gesamtheit aus Trockenrasenanteil, Trockenbusch und Flaumeichen- 
Buschwald wird als Waldsteppe bezeichnet (Wendelberger 1954) und stellt einen eigenen, 
von einer charakteristischen Säugerfauna begleiteten Lebensraum dar. 
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KLEINSAUGERZONOSEN DER VERSCHIEDENEN LEBENSRAUME 


Kleinsauger der Waldbiotope 


Die Walder des Untersuchungsgebietes stellen aufgrund ihrer verschiedenartigen pflanzen- 
soziologischen Zusammensetzung und Standortbedingungen für die Kleinsäuger sehr unter- 
schiedliche Lebensräume dar. Die Struktur der Kleinsäugergemeinschaften variiert dement- 
sprechend hinsichtlich ihrer Arten- und Individuendichte in den verschiedenen Biotopen. 
Die Verteilung der Kleinsäuger auf die untersuchten Waldtypen des Neusiedlersee-Gebietes, 
dargestellt durch die Anzahl der gefangenen Tiere pro 100 Falleneinheiten (= relative Fang- 
dichte), ist aus Abb. 4 ersichtlich. 


Von den trockenen zu den nassen Standorten hin gereiht, zeigen sich für die drei vorher- 
rschenden Arten Apodemus flavicollis, Apodemus sylvaticus und Clethrionomys glareolus in 
den Individuendichten unterschiedliche Tendenzen. Während die bodentrockenen Waldtypen 
des Leithagebirges und Zurndorfer Eichenwaldes durch das Dominieren von A. flavicollis 
und das Fehlen bzw. seltene Vorkommen von C. glareolus gekennzeichnet sind, ist die Zu- 
sammensetzung in den nassen Waldbiotopen genau umgekehrt. Die Rötelmaus stellt hier die 
dominante Art dar. A. flavicollis fehlt oder tritt nur als herbstlicher Einwanderer (Aschwei- 
densumpf) auf. Keine derartige Beziehung zur Bodenfeuchtigkeit konnte in der Häufigkeit 
des Auftretens von A. sylvaticus gefunden werden. Erhöhte Fangzahlen ergaben sich mit zu- 
nehmender Bodenfeuchtigkeit auch für Sorex araneus und Microtus subterraneus. 


Für Fragestellungen in bezug auf die Komplexität einer Artengemeinschaft sind jedoch we- 
der die Individuen- noch die Artenzahl allein aussagekräftig genug (McIntosh 1967, Mac Ar- 
thur 1972). Eine Möglichkeit, die quantitative Beziehung zwischen Abundanz und Arten- 
dichte zum Ausdruck zu bringen, ist die Errechnung der Diversität. Dieser Indexgröße 
kommt bei synökologischen Vergleichen, wie z.B. bei der Gegenüberstellung von Arten- 
Individuen-Relationen oder bei der Untersuchung des Zusammenhanges zwischen Raum- 
struktur und Artendichte eine besondere Bedeutung zu. 


In Tab. 1 sind die Diversitätsindices der untersuchten Waldbiotope, ermittelt nach der 
Shannon-Weaver-Formel, entsprechend der Reihung (Abb. 4) von den trockenen zu den nas- 
sen Standorten aufgelistet. Viele der untersuchten Kleinsäugerzönosen weisen stets die glei- 
che Artenzahl auf, sind aber offensichtlich ganz verschieden aufgebaut. 


Die Diversität nimmt zu, je gleichmäßiger die Individuen auf die Arten verteilt sind. Maxi- 
male Gleichverteilung führt zu maximaler Diversität. Ferner nimmt die Diversität auch zu, 
je mehr Arten vorhanden sind. Erhöhte Diversität bzw. Komplexität ist aber nicht immer mit 
vermehrter Stabilität einer Zönose verknüpft (Pimm 1982). Daß mit steigender Artenzahl die 
Diversität auch sinken kann, wurde bereits von May (1972) festgestellt und konnte von Law- 
ton & Rallison (1979) anhand theoretischer Erwägungen bestätigt werden. 


In den untersuchten Waldbiotopen nimmt die Diversität von den trockenen zu den feuchten 
Standorten hin zu. Damit sind die nassen Gehölzbestände des Seevorgeländes durch höchste 
Diversität bei gleichzeitig hoher Artenzahl gekennzeichnet. 


In den Trockenwäldern des Leithagebirges und Zurndorfer Eichenwaldes hingegen herrscht 
bei Artenarmut, resultierend aus einseitigen Lebensbedingungen, die niedrigste Diversität. 
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Abb. 4: Relative Fangdichte der Kleinsäuger in den verschiedenen Waldtypen (1-22) des Untersuchungsgebietes 


FE = Falleneinheiten 
(zur Erklärung der Abkürzungen siehe Tab.2) 
1 Flaumeichen-Hochwald 


ee 


2 Flaumeichen-Buschwald 12 Frischer Robinienwald 

3 Zerreichenwald 13 Bodenfrischer Eschenreinbestand 

4 Bodensaurer Eichenwald 14 Vergraster Pappelbestand 

5 Bodentrockener Eichen- 15 Feuchter Ulmen-Ahorn-Mischwald 
Hainbuchenwald 16 Bodenfeuchter Bacherlen-Eschenwald 

6 Trockener Robinienreinbestand 17 Bodenfeuchter Pappelwald 

7 Trockener Robinien-Mischwald 18 Feuchte Eschenau 

8 Vergraster Eichen-Ahorn-Mischwald 19 Feuchter Ulmen-Mischwald 

9 Bodenfrischer Eichen-Hainbuchenwald 20 Aschweidensumpf 

10 Frischer Stieleichenwald 21 Schwarzerlenbruch 


ll Frischer Robinien-Mischwald 22 Weidenau 
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Tab. 1: Diversität und Artenzahl der Kleinsäugerzönosen aller untersuchten Waldbiotope 


JE | Fiesta | Antena 


Flaumeichen-Hochwald 
Flaumeichen-Buschwald 
Zerreichenwald 

Bodensaurer Eichenwald 
Bodentrockener Eichen-Hainbuchenwald 
Trockener Robinienreinbestand 
Trockener Robinien-Mischwald 
Vergraster Eichen-Ahorn-Mischwald 
Bodenfrischer Eichen-Hainbuchenwald 
Frischer Stieleichenwald 

Frischer Robinien-Mischwald 
Frischer Robinienwald 

Bodenfrischer Eschenreinbestand 
Vergraster Pappelbestand 

Feuchter Ulmen-Ahorn-Mischwald 
Bodenfeuchter Bacherlen-Eschenwald 
Bodenfeuchter Pappelwald 

Feuchte Eschenau 

Feuchter Ulmen-Mischwald 
Aschweidensumpf 
Schwarzerlenbruch 

Weidenau 
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Allerdings sind diese wenigen Arten (vor allem A. flavicollis) in großer Individuendichte 
vorhanden. 


Die Zusammensetzung der Kleinsäugerfaunen der Hecken und Windschutzstreifen sowie de- 
ren Diversität sind aus Abb. 5 ersichtlich. Diese sekundären Waldbiotope, die infolge ihrer 
geringen flächenmäßigen Ausdehnung in den meisten Fällen Übergangsbiotope darstellen 
(vgl. Kloft 1978), sind durch relativ hohe Diversitätswerte ausgezeichnet. Diese erklären sich 
aus dem Artenreichtum, der durch die vielseitigen Lebensbedingungen in diesen Saumbioto- 
pen (,,Edge-Effekt’”) bedingt ist. Jedoch erreichen die einzelnen Arten in solchen Lebens- 
räumen meist nur geringe Individuendichten (vgl. auch Thienemann 1956). 


A. sylvaticus stellt in diesen Biotopen, mit Ausnahme der feuchten Pappelwindschutzstrei- 
fen, die Art mit der höchsten Populationsdichte dar. A. flavicollis erreicht nur in den dichten, 
geschlossenen Heckenreihen höhere Individuendichten. Die vergrasten, feuchten Wind- 
schutzstreifen sowie die locker stehenden, vergrasten Buschzeilen werden von ihr nicht be- 
wohnt. Sorex araneus stellt in diesen Biotopen mit Ausnahme der lichten, vergrasten Baum- 
reihen trockener Standorte eine ständig anzutreffende Art dar. 


Schattige Windschutzgürtel mit gut entwickelter Strauchschicht werden auch von der Rötel- 
maus dauernd besiedelt. Die dichten Hecken stellen für diese Art jedoch nur Durchzugs- 
standorte dar, an denen sie im Herbst in geringer Dichte vorzufinden ist. Die Saumbereiche 


Abb. 5: Relative Fangdichte und Diversität (H’) der Klein- 
säuger in den Windschutzstreifen und Hecken des Gebietes 
FE = Falleneinheiten 

(zur Erklärung der Abkürzungen siehe Tab.2) 

1 Dichter Windschutzgürtel 

2 Vergraster, feuchter Windschutzstreifen 

3 Lichte, vergraste Baumreihe 

4 Dichte Heckenreihe 

5 Lockere, vergraste Buschzeile 
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dieser Lebensräume werden, falls sie nicht zu trocken sind, auch von Microtus subterraneus 
in geringer Dichte bewohnt. 


700 | 600 | 500 500 
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Die Kleinsäugerfauna der Verlandungszone 


Die Verlandungszone bildet im Untersuchungsgebiet den Lebensraum mit der größten Arten- 
vielfalt in der Kleinsäugerfauna. Jedoch 47% aller vorkommenden Arten erreichen ihr Öko- 
logisches Optimum in anderen Lebensräumen und weisen dort auch ihre höchste Dichte auf 
(Bauer 1960). 


Innerhalb der Insectivoren trifft dies für Crocidura suaveolens, die im Untersuchungsgebiet 
ihren Verbreitungsschwerpunkt in anthropogen beeinflußten Lebensräumen (Gärten, Sied- 
lungen) aufweist sowie für C. leucodon, deren Sommer-Habitat im Gebiet Windschutzstrei- 
fen, Hecken und Trockenrasen darstellen, zu. 
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FE | 800 | 800 | 800 | 950 | 900 | 800 | 500 | 500 | 500 


1,501 1,793 | 1,481 | 1,140 | 1,163 | 1,221 | 1550| 1,609] 1,366 | 


Abb. 6: Relative Fangdichte und Diversität (H’) der Kleinsäuger in den verschiedenen Biotopen der Verlandungszone 
FE = Falleinheiten 
(die Abkürzungen sind in Tab. 2 erklärt) 


1 Überschwemmtes Phragmitetum 6 Schwarzerlenbruch 

2 Trockenes Phragmitetum 7 Ruderale Hochstaudenflur 
3 Weiden-Seggen-Röhricht-Zone 8 Moorwiesen 

4 Großseggenried 9 Sumpf- und Streuwiesen 


5 Aschweidensumpf 


Abb. 7: Relative Fangdichte und Diversität (H’) 
der Kleinsäuger in den Biotopen der Verlan- 
dungszone vor 30 Jahren (nach Bauer 1958) 
(zur Erklärung der Abkürzungen siehe Tab. 2) 

1 Überschwemmtes Phragmitetum 

2 Trockenes Phragmitetum 

3 Carex-Phragmites-Zone 

4 Großseggenried 

5 Weidengebüsch 

6 Schwarzerlenbruch 

7 Schoenetum und Molinietum 
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Apodemus flavicollis tritt nur als herbstlicher Einwanderer in den in dieser Jahreszeit trocke- 
nen Randbereichen der Aschweidenzone und ruderalen Hochstaudenfluren auf. A. sylvaticus 
stellt einen ständigen Bewohner der Verlandungszone dar, der nur dem überschwemmten Be- 
reich des Phragmitetums fehlt. Die der Verlandungszone vorgelagerten oder teilweise in sie 
eingestreuten feuchten ruderalen Hochstaudenfluren werden von A. micropus besiedelt. 


Als Bewohner der Gehölzbestände in der Verlandungszone (Aschweidensumpf, Schwarz- 
erlenbruch, ruderale Hochstaudenflur) findet sich C. glareolus, die hier eine relativ hohe 
Individuendichte erreicht. Schließlich wandert noch Microtus arvalis als mehr oder weniger 
regelmäßiger Besucher in die zeitweise trockenen Bereiche der Verlandungszone (trockene 
Röhrichtzone, Sumpf- und Streuwiesen) ein. Sie kann sich jedoch auf die Dauer nicht halten. 


Die derzeitige Zusammensetzung der Kleinsäugerzönosen in den verschiedenen Biotopen 
dieses Großlebensraumes wurde mit der Situation vor 30 Jahren verglichen (Abb. 6, 7, 8). 
Das aus dieser Zeit existierende Datenmaterial (Bauer 1958) läßt quantitative Aussagen über 
Veränderungen zu. Die durchgeführten Vergleiche der Fallenfänge beziehen sich auf reprä- 
sentative Probeflächen im Umkreis von Neusiedl am See. 
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Abb. 8: Prozentuale Anteile (Dominanz) der einzelnen Arten an der gesamten Kleinsäugerfauna der Verlandungszone 
durchgezogene Linie 1984-1986 

unterbrochene Linie 1951-1957 

(zur Erklärung der Abkürzungen siehe Tab.2) 


Eine der wesentlichen Veränderungen betrifft den extremen Rückgang der für diesen Le- 
bensraum charakteristischen Insectivorenarten Neomys anomalus, N. fodiens und Sorex mi- 
nutus. Der Anteil der Spitzmäuse an der Kleinsäugerfauna der Verlandungszone, der vor 30 
Jahren für die nicht ständig überschwemmten Teile noch 63% betrug, liegt heute für diesen 
Bereich bei 28%, für die gesamte Verlandungszone bei 31%. Diese Unterschiede sind im 
chi?-Test mit p < 0,01 gesichert. 


Der Großteil (27,5%) dieses Prozentsatzes entfällt dabei auf Sovex araneus (Abb. 8). Sie 
stellt die häufigste Art dieses Großlebensraumes dar, die alle eingangs gekennzeichneten 
Biotope bewohnt und ihre höchste Dichte in den noch spärlich vorhandenen Großseggenrie- 
den erreicht (Abb. 6). Der Gesamtbestand der Waldspitzmaus hat sich seit den 50iger Jahren 
kaum verändert. 


Mit dem geringen Anteil von 1,2% an der Gesamtfauna folgt als nächsthäufige Art N. fo- 
diens, die nur mehr im überschwemmten und trockenen Phragmitetum und den Großseggen- 
beständen anzutreffen ist. Die von Bauer in allen untersuchten Biotopen der Verlandungszo- 
ne nachgewiesene N. anomalus findet sich heute noch in extrem geringer Dichte in der 
Weiden-Seggen-Röhricht-Zone und den erwähnten Großseggenresten. Ähnliches trifft für S. 
minutus zu, deren Anteil von 4% auf 0,9% abnahm (chi?-Test, p < 0,01). 


Innerhalb der Murinae läßt sich für Micromys minutus ebenfalls ein Rückgang von 14,6% 
auf 4% (chi?-Test, p < 0,01) verzeichnen. Die Zwergmaus lebt heute in geringer Dichte auf 
allen gehölzfreien Flächen der Verlandungszone. Nur in den Sumpfwiesenflecken des See- 
vorgeländes konnte sie nicht nachgewiesen werden. Während sie im Vergleichszeitraum 
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1952—1957 ihre höchsten Dichtewerte in den Großseggenbeständen und der Carex- 
Phragmites-Zone erreichte, kann sie heute im überschwemmten Phragmitetum am häufigsten 
festgestellt werden. 


Einer Bestandsabnahme war schließlich noch Microtus oeconomus ausgesetzt. Die Art 
konnte genauso wie die Zwergspitzmaus nur in den gehölzfreien Teilen der Verlandungszone 
gefangen werden, wo sie verglichen mit den 50iger Jahren in geringerer Siedlungsdichte lebt 
(chi?-Test, p < 0,05). In den Molinietum-Beständen der äußersten Verlandungszone konnte 
die Nordische Wühlmaus nicht mehr nachgewiesen werden. Ihr Prozentanteil an der Klein- 
säugerfauna ist von 18,7% auf 9,7% gesunken. 


Neben dem Rückgang der beschriebenen Arten zeigen die Fangergebnisse als weitere we- 
sentliche Veränderung in der Kleinsäugerzönose der Verlandungszone die Neuansiedlung 
bzw. Ausbreitung der Arten C. glareolus bzw. A. sylvaticus. 


Im Gegensatz zu früher machen diese zwei Arten heute nach der Waldspitzmaus die höch- 
sten Anteile am gesamten Kleinsäugerbestand aus. Die Rötelmaus bewohnt jedoch, wie 
schon erwähnt, nur die Gehölzformationen der Verlandungszone. Sie stellt im Großlebens- 
raum Verlandungszone die Art mit der höchsten Populationsdichte dar und kann als Dauer- 
besiedler dieses Biotops angesehen werden. Im Vergleichszeitraum konnte sie nur in Jahren 
hoher Dichte als Einwanderer in den Randpartien der Verlandungszone festgestellt werden 
(Bauer 1960). Die Waldmaus hat sich seit den vergangenen 30 Jahren von den damals schon 
besiedelten Biotopen auf das trockene Phragmitetum, die Aschweidenzone und die ruderalen 
Hochstaudenfluren, wo sie heute die höchste Dichte aufweist, ausgebreitet. Nur dem über- 
schwemmten Phragmitetum fehlt die Art. 


Was die grünfutterfressenden Microtinae anbelangt, lassen Abb. 6 und Abb. 7 nur geringfü- 
gige Veränderungen erkennen. Eine Bestandszunahme zeigt M. subterraneus, die ihr ehema- 
liges Vorkommen im Seevorgelände auf das trockene Phragmitetum, die ruderalen Hoch- 
staudenfluren, Moor-, Sumpf- und Streuwiesen ausgedehnt hat. Allerdings handelt es sich 
dabei um Bestände von geringer Dichte. Auf die in die trockenfallenden Bereiche der Verlan- 
dungszone einwandernde M. arvalis wurde bereits eingegangen. 


Den Verlandungszonen-Biotop mit dem höchsten Diversitätsindex stellt das trockene Phrag- 
mitetum dar (H’ = 1,793). 9 von 15 in der Verlandungszone vorkommende Kleinsäugerarten 
konnten hier nachgewiesen werden. Es beherbergt neben den Charaktertieren der Verlan- 
dungszone auch die trockenheitsliebenden Arten M. arvalis und C. suaveolens. Der niedrig- 
ste H’-Wert ergab sich für die Großseggenbestände (H’ = 1,140), die durch das Vorherrschen 
von S. araneus gekennzeichnet sind. Die restlichen Arten weisen hier nur minimale Popula- 
tionsdichten auf. Der Diversitätsindex für die Aschweidenzone, die von den drei Arten C. 
glareolus, A. sylvaticus und S. araneus besiedelt wird, von denen die Rötelmaus dominiert, 
liegt bei 1,163. 


Betrachtet man die entsprechenden Indices des Vergleichszeitraumes, so zeigen sich für alle 
Biotope höhere Werte. Die Fauna der Weidengebüsche läßt den höchsten Wert erkennen (H’ 
= 2,06). Ein relativ hoher Diversitätsindex (H’ = 2,027) ergibt sich auch für den Schwarzer- 
lenbruch. Die Kleinsäugerzönose mit der geringsten Diversität existierte in der Carex- 
Phragmites-Zone (H’ = 1,837). 


2] 


Kleinsäugerfauna der Steppenbiotope 


Die steppenartigen Trockenstandorte des Untersuchungsgebietes sind, wie Abb. 9 erkennen 
läßt, durch ein Dominieren der pflanzenfressenden Kleinsäuger gekennzeichnet (vgl. Bauer 
1960). 


Der Anteil der Insectivoren an der Kleinsäugerfauna beträgt nur 19% und wird zum Großteil 
von Talpa europaea und S. araneus gebildet. C. suaveolens konnte nur in geringer Dichte 


Abb. 9: Relative Fangdichte und Diversität (H’) der 
Kleinsäuger der Steppenbiotope 
FE = Falleneinheiten 
(Zur Erklärung der Abkürzungen siehe Tab. 2) 
1 Trockenrasen i.e.S. 
2 Halbtrockenrasen 
3 Süßgras-, Mahwiesen 
4 Rud. Trockenrasen 
5 Waldsteppe 


gain 
Fe | s00) sr 1,366 | 1,270 | 1,216 
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in der Waldsteppe nachgewiesen werden. C. leucodon wurde in ebenfalls kleiner Anzahl nur 
auf Trocken- und Halbtrockenrasen gefangen. Die in allen Steppenbiotopen mit Ausnahme 
der Süßgraswiesen vorkommende Art ist A. sylvaticus. Mit einem Anteil von 33% am ge- 
samten Kleinsäugerbestand stellt sie die dominierende Art in diesem Lebensraum dar. Als 
ständiger Bewohner der Waldsteppe ist A. flavicollis anzusehen, die als Besucher auch in 
die ruderalen Trockengebiete einwandert. 


A. microps besiedelt in geringer Populationsdichte die Trocken- und Halbtrockenrasen des 
Untersuchungsgebietes. Der einzige aller untersuchten Biotope, in dem Mus musculus freile- 
bend angetroffen werden konnte, war ein Halbtrockenrasen, auf dem die Art ganzjährig in 
minimaler Dichte nachgewiesen wurde. M. subterraneus tritt innerhalb der Steppenbiotope 
als Dauerbesiedler nur in den Süßgraswiesen und als Besucher in ruderalen Trockengebieten 
auf. Die in allen Steppenbiotopen des Untersuchungsgebietes lebende Feldmaus M. arvalis 
stellt mit einem Anteil von 30% an der Kleinsäugerfauna die zweithäufigste Art dieses Groß- 
lebensraumes dar. 


Die Kleinsäugergemeinschaft mit der höchsten Diversität (H’ = 1,571) konnte im Halb- 
trockenrasen festgestellt werden. Der niedrigste H’-Wert ergab sich für den Trockenrasen, 
in dem M. arvalis und A. sylvaticus vorherrschen und A. microps sowie C. leucodon in ge- 
ringer Populationsdichte leben. 


Zur Fledermausfauna des Untersuchungsgebietes 


Wegen ihrer besonderen Lebensbedürfnisse sind Fledermäuse wertvolle Indikatoren für den 
Zustand bzw. die Veränderung einer Landschaft. Besonders die Bestandsentwicklung nicht- 
wandernder Arten ist ein gutes Maß für die Beständigkeit der Umweltbedingungen. Die heu- 
te zur Gänze den bedrohten Formen zuzurechnenden Fledermausarten des Untersuchungsge- 
bietes waren in den letzten Jahrzehnten z.T. starken anthropogenen Einflüssen ausgesetzt. 


Ein Vergleich der aktuellen Artenliste mit jener von 1960 vermittelt zunächst zwar keinen 
trostlosen Eindruck. Der Bestand an nachgewiesenen Arten hat sich von Il auf 16 erhöht. 
Dabei muß allerdings berücksichtigt werden, daß durch die Tätigkeit zahlreicher Beobachter 
das Potential an Zufallsnachweisen heute besser ausgeschöpft ist als vor 30 Jahren. 


Betrachtet man jedoch die Entwicklung der Besiedlungsdichte in den letzten 30 Jahren, so 
zeigen sich bei mehreren Arten (z.B. Myotis blythi, Rhinolophus ferrumequinum, R. hipposi- 
deros, Miniopterus schreibersi) rückläufige Tendenzen. 


Im Zusammenhang mit der Abnahme der ,,Fledermausbestandsdichte” allgemein sollte der 
aus den Ergebnissen früherer und heutiger Gewölleauswertungen (Tab. 2) angedeutete Rück- 
gang nicht unerwähnt bleiben. Konnten vor 30 Jahren unter ca. 10000 Gewölleschädeln noch 
19 Fledermäuse gefunden werden, so war in den Aufsammlungen nach 1980 (7626 Beutetie- 
re) kein Fledermausexemplar vorhanden. Obwohl dieser Unterschied statistisch gesehen 
nicht signifikant ist und der ehemalige Fledermausanteil von knapp 0,2% auch nicht heraus- 
ragend hoch war, sollte dieser Veränderung vielleicht doch einige Bedeutung beigemessen 
werden. 


Aus dem Bündel von Ursachen für diese Bestandsabnahme, das im wesentlichen drei Kom- 
plexe, nämlich 
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— Störung und Vernichtung von Sommer- und Winterquartieren 
— Verknappung des vielseitigen und kontinuierlichen Insektennahrungsangebotes 


— Giftbelastung 
umfaßt, soll im folgenden auf den ersten Komplex näher eingegangen werden. 


Sommer- und Winterquartiere stellen wichtige Teillebensräume der Fledermäuse dar. Als 
solchen kommt im Neusiedlersee-Gebiet neben Gebäuden, Kirchen u.a. einigen Höhlen, 
vor allem als Überwinterungsort, Bedeutung zu. 


Die Fledermauskluft im Steinbruch von St. Margarethen, die früher eine der reichst besie- 
delten Fledermaushöhlen Österreichs war, hat in den letzten 30 Jahren ihre Eigenschaft als 
Massenüberwinterungsort von Miniopterus schreibersi verloren. Zunehmende räumliche 
und damit klimatische Veränderungen der Fledermauskluft im Zusammenhang mit Abbauar- 
beiten im Steinbruch sind als eine der wesentlichen Ursachen zu nennen (Spitzenberger 
1981). 


Beherbergte die Höhle vor 30 Jahren noch Sommer- und Winterkolonien von M. schreibersi, 
M. blythi sowie überwinternde R. ferrumequinum, R. hipposideros, Myotis myotis und Ple- 
cotus austriacus-Individuen, so liegen aus den letzten Jahren von M. blythi und M. myotis 
nur Meldungen vereinzelter Überwinterer vor, beträgt die winterliche Bestandszahl von M. 
schreibersi seit den letzten vier Jahren durchschnittlich 20 Individuen, wurden von R. ferrum- 
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Abb. 10: Durchschnittliche Bestandszahlen der überwinternden Arten 
in der Fledermauskluft aus den Zählergebnissen von jeweils vier Jah- 
ren. Fehlende Balken bedeuten Lücken in den entsprechenden Jahren 
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equinum und R. hipposideros seit 1981 nur je zwei überwinternde Exemplare gefunden und 
konnte P. austriacus 1976 das letzte Mal hier vorgefunden werden (Abb. 10). 


Weitere, im Bereich von St. Margarethen liegende Höhlen, wie die Bierkellerkluft, Enge 
Kluft und Endkluft sind auf Grund ihrer geringen Größe unbedeutend und kommen nament- 
lich als Winterquartier kaum in Betracht. Sie werden nur gelegentlich von vereinzelten Groß- 
und Kleinhufeisennasen sowie ganz selten von Mausohren und Kleinmausohren vorüberge- 
hend besetzt. 


Die im Westhang des Zeilerberges liegende Bärenhöhle war um 1960 noch ein regelmäßiger 
Überwinterungsort von R. hipposideros und R. ferrumequinum und wurde gelegentlich auch 
von M. schreibersi, M. myotis und P. austriacus aufgesucht. Heute hat dieses Quartier, vom 
Menschen vor allem durch Höhlentourismus gestört, ebenfalls an Bedeutung verloren. Die 
erwähnten Arten findet man nur noch vereinzelt hier vor. 


Kirchen als wichtige Lebensräume für Arten wie z.B. M. blythi und P. austriacus haben in 
vielen Ortschaften des Untersuchungsgebietes im Laufe der letzten Jahre ihre Funktion als 
Sommerquartiere verloren. Durch menschliche Eingriffe, wie Renovierungsmaßnahmen, 
wurden zahlreiche Kirchtürme und Kirchendachböden als Orte für Wochenstuben unbedeu- 
tend. Dauernde Störungen, vor allem durch Reinigungsaktionen, verhinderten in mehreren 
Fällen eine Neubesiedelung. 


ERGEBNISSE DER GEWÖLLEANALYSEN 


Um Rückschlüsse auf quantitative Veränderungen in der Kleinsäugerzusammensetzung so- 
wie auf Bestandsentwicklungen einzelner Arten im Neusiedlersee-Gebiet ziehen zu können, 
wurden als Ergänzung zu den Fallenfängen Analysen von Eulengewöllen (90% Tyto alba, 
10% Asio otus) durchgeführt. 


Wenn auch Aussagen über lokale Veränderungen in Kleinsäugerzönosen und örtliche Dich- 
ten aufgrund der Eulennahrung aus verschiedenen Zeitabschnitten problematisch sind (Bü- 
low & Vierhaus 1984, Libois 1984, Delmee 1985), so machen großräumige Vergleiche von 
Gewölleinhalten doch Verschiebungen in der Artenvielfalt der Großlandschaften, Arealände- 
rungen oder Bestandsentwicklungen einzelner Kleinsäuger deutlich. 


Die tabellarisch zusammengefaßten Auswertungen größerer Gewölleaufsammlungen aus den 
Zeiträumen 1951—1964 und 1981—1986 (Tab. 2) sollen einen Überblick über das verarbeitete 
Material geben. Sie entsprechen einem Querschnitt durch die Landschaften des Neusiedler- 
see-Gebietes. 


Das für die Auswertungen herangezogene Gewöllematerial umfaßt insgesamt 19876 Klein- 
säuger, von denen 7626 Individuen auf die Jahre 1981—1986 entfallen. Andere, in den Ge- 
wöllen gefundene Beutetiere wurden in diesem Zusammenhang nicht berücksichtigt. Die Er- 
gebnisse der Schleiereulengewölle-Analyse wurden von denen anderer Eulenarten (Asio 
otus, Asio flammeus, Athene noctua) getrennt. 


Aufsammlungen von Tyto alba-Gewöllen geben im allgemeinen ungefähr die Zahlenverhält- 
nisse der erbeuteten Arten entsprechend den tatsächlichen Verhältnissen wieder und bieten 
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Tab. 2: Zahlenmäßige und prozentuale Verteilung der Kleinsäuger in Gewölleaufsammlun- 
gen aus den Zeiträumen 1951—1964 und 198i—1986 


| ea ee 


Sorex aran. (SA) 
Sorex minutus (SM) 
Neomys anom. (NA) 
Neomys fodiens (NF) 
Crocidura suav. (CS) 
Crocidura leuc. (CL) 


Myotis myotis (Mm) 
Myotis blythi (MB) 
Vespertilio mur. (VM) 
Eptesicus serot. (ES) 
Pipistrellus na. (PN) 
Nyctalus leisl. (NL) 
Su noct. (NN) 


oe 


Micromys minut. (MM) 
Apodemus flav. (AF) 
Apodemus sylv. (AS) 
Apodemus microps (AM) 
Rattus rattus (RR) 
Rattus norv. (RN) 

Mus a (Msp) 


Clethr.glar. (CG) 

Arvicola terr. (AT) 
Microtus sub. (MS) 
Microtus arv. (MA) 
Microtus oec. (MO) 


Cricetus cricet. (CC) 0,04 
m Ceeeeee 
aco Ars A ie er BT oe 


somit einen repräsentativen Querschnitt durch die Kleinsäugerfauna des jeweiligen Jagdbio- 
tops (Bauer 1960, Schmidt 1971, Libois 1984). Da die Schleiereule vornehmlich in der offe- 
nen, waldfreien Landschaft jagt, sind waldbewohnende Arten wie A. flavicollis und C. gla- 
reolus viel zu wenig vertreten. Spitzmäuse werden dagegen in den Gewöllen dieser Eule be- 
sonders gut repräsentiert (Bülow & Vierhaus 1984, Libois 1984, Delmee 1985). 
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Die in Tab. 2 dargestellte zahlenmäßige und prozentuale Zusammensetzung der Kleinsäuger 
aus den zwei Vergleichszeiträumen läßt folgendes erkennen: Während früher der Anteil der 
Soricidae am gesamten Kleinsäugerbeutespektrum der Schleiereule fast 30% betrug, liegt er 
heute nur mehr bei 17,08%. Der Unterschied ist im chi?-Test mit p < 0,01 gesichert. Diese 
Abnahme um ca. 44% gibt einen offensichtlichen Rückgang der Soricidae im Neusiedlersee- 
Gebiet wieder. 


Der Niedergang der Fledermäuse wird durch die Gewölleinhalte besonders augenfällig wi- 
dergespiegelt. Unter 7626 Beutetieren konnte seit 1981 kein Fledermausexemplar mehr ge- 
funden werden. 


Eine Abnahme läßt sich ebenfalls für die Muridae insgesamt von ehemals 18,02 % auf 
11,44% verzeichnen. Dieser signifikant niedrigere Wert (p < 0,01) ist durch den Rückgang 
von M. minutus von 3,01% auf 0,7% (p < 0,01) und Mus sp. von 4,04% auf 0,74% (p < 
0,01) im Nahrungsspektrum von Tyto alba bedingt. Ein Vergleich der Wühlmausanteile zeigt 
dagegen einen signifikanten Anstieg, der durch die starke Zunahme von M. arvalis hervorge- 
rufen wird. Aber auch der Anteil von M. subterraneus hat sich fast um das vierfache erhöht 
(p < 0,01), während M. oeconomus heute zu einem geringeren Prozentsatz (1,39%) vertreten 
ist. Der Unterschied ist ebenfalls gesichert. 


Auf die Zahlenverhältnisse der Kleinsäuger aus Gewöllen anderer Eulen soll hier nicht näher 
eingegangen werden, da ein Gebietsvergleich anhand repräsentativer Ausbeuten, wie er bei 
Tyto alba gegeben ist, nur teilweise möglich ist. Es existieren von früher und heute kaum 
Aufsammlungen aus gleichen Regionen. Somit würde ein Gesamtvergleich ein verfalschtes 
Bild der Artenzusammensetzung ergeben. Die gegenüber früher erhöhten Anteile von M. 
minutus und M. oeconomus beruhen auf Aufsammlungen (Asio otus) aus dem Bereich der 
Verlandungszone. Frühere Aufsammlungen anderer Eulenarten stammen dagegen nur z.T. 
aus diesem Lebensraum. Die Ergebnisse der Analysen von Asio otus-Gewöllen wurden je- 
doch zur Darstellung der Verbreitung einzelner Kleinsäugerarten mitherangezogen. 


Anhand einiger umfangreicher Gewölleaufsammlungen des zentralen Seewinkels, des östli- 
chen Seevorgeländes sowie der Region westlich des Neusiedlersees aus den zwei Vergleichs- 
zeiträumen war es möglich, diese Großlandschaften hinsichtlich ihrer Kleinsäugerzusam- 
mensetzung zeitlich gegenüberzustellen (Abb. Il a, b, c). Es ergibt sich dabei für diese drei 
Gebiete ein unterschiedliches Bild: Für den zentralen Seewinkel (Abb. Il a) zeigen die 
Analysen einen drastischen Rückgang der Insectivoren. Die Unterschiede sind im chi?-Test 
mitp < 0,01 für S. araneus, S. minutus und C. leucodon gesichert. Ebenso sind die Muridae 
zu geringeren Prozentsätzen am gesamten Artenspektrum vertreten als noch in den fünfziger 
Jahren. Ein extremer Anstieg von 48% auf 80% ergab sich für die Feldmaus (p < 0,0). 
Der Anteil von M. subterraneus erhöhte sich von 0,3% auf 1% (p < 0,05), jener von M. 
oeconomus beträgt heute 0,09% im Vergleich zu früheren 1,8% (p < 0,05). 


Ähnlich sind die Ergebnisse für das östliche Seevorgelände (Abb. 11 b). Der ehemali- 
ge Waldspitzmausanteil von allein 25% hat sich auf 7,2% verringert (p < 0,01). Signifikante 
Abnahmen liefern die Vergleiche auch für S. minutus, N. fodiens, C. leucodon und C. suave- 
olens. Innerhalb der Muridae zeigt sich nur für A. sylvaticus ein leichter Anstieg von 7,6% 
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auf 9,3% (p < 0,05). Das reichere Vorkommen von Feldmäusen sowie ein höherer M. 
subterraneus-Anteil im Beutespektrum treffen auch für diese Region zu und sind ebenfalls 
gesichert. 


Die Vergleiche aus dem Gebiet westlich des Neusiedlersees liefern dazu etwas ande- 
re Befunde (Abb. 11 c). Während sich für den Fledermausanteil kein signifikant höherer 
Wert ergibt, lassen die Anteile einiger Insectivorenarten wesentliche Veränderungen erken- 
nen. Höhere Werte als im Vergleichszeitraum weisen S. araneus (13,7% gegenüber 11,9%, 
p < 0,05) und C. leucodon (6,3% gegenüber 4,5%, p < 0,01) auf. C. suaveolens tritt in 
beiden Zeiträumen mit der gleichen Häufigkeit (2,8%) auf. S. minutus ist dagegen mit 1,9% 
seltener vertreten als früher (p < 0,01). 


Der Beuteanteil von Mus sp. ist ebenfalls signifikant niedriger. Wie auch im östlichen und 
zentralen Seewinkel scheint M. subterraneus heute in der Westufer-Region häufiger vorzu- 
kommen als früher. Ihr Anteil hat sich von 1,3% auf 3,3% erhöht (p < 0,01). Der Rückgang 
der Nordischen Wühlmaus in den Gewöllen aus diesem Gebiet ist ebenfalls gesichert. 


Die aufgeführten Befunde zeigen somit ein deutliches Gefälle in der Häufigkeit einzelner Ar- 
ten und auch der Diversität zwischen West- und Ostufer. Diversitätsindices für West- und 
Ostufer-Region (= zentraler Seewinkel+östliches Seevorgelände) verglichen zwischen 
1951—64 und 1981—86 sind aus Tab. 3 ersichtlich. Die Diversitätswerte sind heute für beide 
Regionen bedeutend niedriger (t-Test, p < 0,01) als im Vergleichszeitraum, wobei besonders 
für den Bereich östlich des Sees eine extreme Abnahme von H’=1,747 auf H’=0,840 deutlich 
wird. Im Zeitraum 1951—64 lag der Wert für die Ostufer-Region etwas höher als jener der 
Westufer-Region. Die gleiche Tendenz kommt auch in der Artenzahl zum Ausdruck. 


Tab. 3: Diversität (H’) und Artenzahl (n) der Kleinsäuger aller Schleiereulengewölle der Re- 
gion westlich und östlich des Neusiedlersees im Vergleich zwischen 1951—1964 und 
1981—1986 


Pen] a ose n (1981-86) 
1747 0,840 
1,709 1,557 


Die Arten-Individuen-Kurve der Ostufer-Region (Abb. 12 a) zeigt für 1984—86 verglichen 
mit 1951—62 einen steileren Anstieg. Dies bedeutet, daß heute eine bestimmte Artenzahl erst 
bei einer höheren Individuenzahl erreicht ist als früher. Eine umgekehrte Tendenz ergibt sich 
für das Gebiet westlich des Sees (Abb. 12 b). Hier steigt die Kurve für 1981—86 etwas fla- 
cher an als die für 1951—60. Die gleiche Artenanzahl findet man heute bereits bei einer ge- 
ringen Individuenzahl. 


Struktur und Zusammensetzung der Kleinsäugerarten lassen sich mit Hilfe ihrer Abundan- 
zen darstellen. Die Abundanzmuster vieler Kleinsäugergemeinschaften sind durch das häufi- 
ge Auftreten weniger Arten gekennzeichnet. Die meisten Arten hingegen werden nur durch 
eine geringe Individuenzahl repräsentiert. 
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Abb. 12: Arten-Individuen-Kurven für Kleinsäuger aus Schleiereulengewöllen der zwei Vergleichszeiträume 
a) Westufer 1981-1986, 1951-1964; b) Ostufer 1984-1986, 1951-1962 


Mit Hilfe des Dominanz-Diversitäts-Modells (Fisher et al. 1943, Preston 1948) erfolgt häufig 
die Erklärung solcher Abundanzmuster. Es kann auch zur Beschreibung der Artendichte in 
einem Gebiet herangezogen werden (May 1975, Pielou 1975). Die Dominanz-Diversi- 
täts-Kurven für die Kleinsäugerarten aus Gewöllen der West- und Ostufer-Region von 
1951—64 und 1981—86 sind in Abb. 13 dargestellt. Dabei wurde den einzelnen Arten nach 
ihrer abnehmenden Häufigkeit eine Rangzahl zugeordnet. Die häufigste Art erhält Rang 1, 
die seltenste Rang n. 


Abb. 13 zeigt den annähernd parallelen Verlauf der Kurven 1981—86 für das Ostufer 
(r=-0,9362, p < 0,01) und das Westufer (r=-0,9827, p < 0,01). Das heißt, daß die Struktur 
der Artenabundanzen heute in beiden Gebieten ähnlich ist, daß jedoch in der Ostufer-Region 
bedeutend weniger Arten auftreten als im Vergleichsgebiet. 


Ein Vergleich der zwei Regionen im Zeitraum 1951—64 macht einen größeren Unterschied 
deutlich: Die relativ flachere Kurve des Ostufers (r=-0,9831, p < 0,01) zeigt, daß eine größe- 
re Anzahl von Arten vorhanden ist und daß seltenere Arten häufiger auftreten als westlich 
des Sees (r=0,9735, p < 0,01). 


Je zwei größere Schleiereulen-Gewöllausbeuten existieren von zwei Standorten westlich des 
Neusiedlersees (Oslip 1960 und 1984, Seemühle an der Wulka 1962 und 1986). Da sie genau 
in die Untersuchungszeiträume fallen, sollen sie hier als konkrete Beispiele für lokale Ver- 
gleiche herangezogen werden. 


Die Ergebnisse der Osliper Gewölleanalysen sind in Abb. 14 dargestellt. Was bereits im Ge- 
samtvergleich der Westufer-Aufsammlungen (Abb. Il c) andeutungsweise zu sehen war, 
kommt hier noch augenscheinlicher zum Ausdruck. Es ist dies die Zunahme von Arten, die 
trockene Standorte und Gehölze bewohnen, zugunsten einer Abnahme von Bewohnern nas- 
ser Biotope. Diese Tendenzen werden in Abb. 14 b, in der die Gesamtanteile der Arten von 
den jeweiligen Standorten dargestellt sind, deutlich. 
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Abb. 13: Dominanz-Diversitäts-Kurve für Kleinsäuger aus Schleiereulengewöllen 
der Westufer-Region 1951-1964 (n=19) und 1981-1986 (n=19) 
der Ostufer-Region 1951-1962 (n=24) und 1984-1986 (n=17) 


Im Gegensatz zur Ausbeute von 1960 (n = 724) konnte in der jüngeren Aufsammlung (n 
= 1265) kein Exemplar von N. fodiens, N. anomalus und M. oeconomus nachgewiesen wer- 
den. Arvicola terrestris und Micromys minutus sind mit wesentlich geringeren Anteilen 
(chi?-Test, p < 0,01) vertreten als 1960. Unter den Arten, die bodenfeuchte bis frische Stand- 
orte besiedeln, zeigt sich 1984 für Sorex minutus ein signifikant niedrigerer Wert. Dagegen 
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Abb.14 b: Vergleich der Gesamtanteile von Arten aus nassen bis feuchten Standorten: AT, NF, MO, NA, MM 
aus feuchten bis frischen Standorten: SA, SM, MS, TE 

aus Gehölzstandorten: CG, AS, AF 

aus trockenen Standorten: AM, CS, MA, CL 

(die Abkürzungen sind in Tab. 2 erklärt) 


weist M. subterraneus eine deutliche Zunahme auf (p < 0,01). Der Anstieg von S. araneus 
im Beutespektrum von Tyto alba ist mit p < 0,05 gesichert. 


Als gehölzbewohnende Arten treten erst in den Gewöllen von 1984 A. flavicollis und C. gla- 
reolus auf. Eine Zunahme im Beuteanteil ergibt sich für A. sylvaticus. Innerhalb der Bewoh- 
ner trockener Lebensräume konnte A. microps erstmals 1984 nachgewiesen werden. Der 
Feldmausanteil ist zwischen 1960 und 1984 nicht signifikant verschieden. Auch scheint die 
Feldspitzmaus in dieser Region heute häufiger zu sein als vor 30 Jahren. Auffallend ist 
schließlich die extreme Abnahme des Mus-Anteiles (p < 0,0). 
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Abb.15 a: Vergleich der %-Anteile der Kleisäu- 
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Abb.15 b: Vergleich der Gesamtanteile von Arten aus nassen bis feuchten Standorten: AT, NF, MO, MM 
aus feuchten bis frischen Standorten: SA, SM, MS 

aus Gehölzstandorten: CG, AS, AF 

aus trockenen Standorten: CS, CL, MA 


Ähnliche Verschiebungen in der Häufigkeit einzelner Arten läßt der Vergleich zweier Auf- 
sammlungen aus der Wulkamündung (Abb. 15) erkennen. Einer Abnahme der Bewohner 
nasser Standorte (gesichert für M. oeconomus mitp < 0,01) steht die Zunahme trockenheits- 
liebender und gehölzbewohnender Arten gegenüber. Der für 1986 geringe Prozentanteil der 
Bewohner trockener Standorte ergibt sich aus einem kleineren Feldmausanteil in dieser Auf- 
sammlung. Abb. 15 a läßt den deutlichen Anstieg von S. araneus und A. sylvaticus (beide 
p < 0,01) erkennen. Ebenso wie in Oslip treten A. flavicollis und C. glareolus erstmals in 
der jüngeren Aufsammlung auf. Die Werte für C. suaveolens und C. leucodon sind signifi- 
kant höher als 1962. 
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ZUR VERBREITUNG UND AUTÖKOLOGIE DER EINZELNEN ARTEN 
Charakterarten der drei Großlebensräume 


Ziesel — Spermophilus citellus (Linnaeus, 1766) 


S. citellus stellt als typisches Faunenelement offener, steppenartiger Landschaften eine Cha- 
rakterart für das Neusiedlersee-Gebiet dar. Im Gegensatz zu einigen verwandten Arten er- 
scheint das Europäische Ziesel jedoch relativ unspezialisiert und besiedelt nur die ökolo- 
gisch weniger extremen Randbereiche zentraler Steppengebiete (Pidoplitschko 1951, Bauer 
1960, Straschil 1972), in deren Zentren es von anderen Zieselarten ersetzt wird. 
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Abb. 16a: Verbreitung von Spermophilus citellus im Neusiedlersee-Gebiet um 1958 und 1969 
punktierte Fläche = Verbreitung um 1958 

kleiner, leerer Kreis = isolierte Kleinpopulation (5 — 10 Löcher) 

Kreis mit Querstreifen = mehrere zusammenhängende Kleingruppen Ge 5 — 10 L.) 

kleiner, voller Kreis = kleine, dichte Kolonie (15 — 20 L./400 m?) 

großer, leerer Kreis = große, schüttere Kolonie (10 — 100 L./ha) 

großer, voller Kreis = große, dichte Kolonie (200 — 500 L./ha) 
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Abb. 16b: Verbreitung von Spermophilus citellus im Neusiedlersee-Gebiet 1986 


Mehrere Arbeiten aus der Zeit von 1940—1960 (Kühnelt 1941, Sauerzopf 1954, Bauer 1960) 
dokumentieren die großräumige Verbreitung der Art im Untersuchungsgebiet. Es liegen aus 
diesen Jahren jedoch keine quantitativen und somit vergleichbaren Daten vor. Als Grundlage 
für einen Vergleich der derzeitigen Verbreitung, Lebensraumnutzung und Habitatansprüche 
von S. citellus wurde die von Straschil (1972) durchgeführte Dissertation , ,Citellus citellus 
L. in Österreich” herangezogen. 


Aussagen über Arealverschiebungen, Änderungen in der Dichte noch bestehender Populatio- 
nen, das Verschwinden bzw. die Neubildung einzelner Vorkommen sowie der durch gewalti- 
ge Strukturveränderungen der Landschaft (Seite 18) bedingte Wandel in der Biotopnutzung 
der Tiere konnten anhand dieser Arbeit gemacht werden. 


Verbreitung 

Abb. 16 b zeigt das derzeitige Areal von S. citellus im Neusiedlersee-Gebiet. Der Schwer- 
punkt der Verbreitung (60% aller Vorkommen) liegt im Gebiet der Parndorfer Platte, die in 
Form von zwei breiten Bändern besiedelt wird. Der Wagram stellt den Bereich dar, der die 
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am dichtest gestreuten Vorkommen aufweist, was jedoch nicht einer hohen Gesamtdichte 
dieses Areals entspricht. Die mittlere Distanz (d) zwischen den einzelnen Populationen 
(Nearest-neighbour-Methode nach Clark & Evans 1954) beträgt 633 m (+ 83). 


Ein zweites, breiteres Band erstreckt sich von Zurndorf nach Parndorf (d = 1154 m, + 285) 
und setzt sich entlang des Leithagebirges bis in die waldfreien Teile der Ruster Hiigelkette 
fort (d = 1228 m, + 320). 


Die Zieselvorkommen im Seewinkel stellen isolierte, über das ganze Gebiet verstreute Be- 
stande dar, die nur im Bereich der Langen Lacke geringere Entfernungen aufweisen (d = 
2450 m, + 815). Die durchschnittlichen Distanzen dieser vier Landschaftseinheiten sind 
voneinander signifikant verschieden (p < 0,05, Mann-Whitney-U-Test). 


In Abb. 16 a ist die Verbreitung von S. citellus um 1958 (nach Bauer 1960) und 1969 (nach 
Straschil 1972) dargestellt. 


Bestand 

Ein Vergleich der prozentalen Verteilung von fünf verschiedenen Dichte- und Arealgrößen- 
kategorien aller Zieselvorkommen der Parndorfer Platte und des Wagrams sowie jener des 
Seewinkels und der Region westlich des Neusiedlersees ist in Abb. 17 dargestellt. Seewin- 
kel, Parndorfer Platte und Wagram stellen die Landschaften dar, die den größten Anteil an 
- isolierten Kleinpopulationen (80% bzw. 72% und 69% der jeweiligen Gesamtbestände) be- 
herbergen. Die einzige große und dichte Kolonie liegt im Bereich westlich des Neusiedler- 
sees, wo isolierte Kleinpopulationen nur 40% aller Vorkommen ausmachen. 
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Abb. 17: %-Verteilung der 5 Dichte- und Arealgrößenkategorien aller Zieselvorkommen auf der Parndorfer Platte, am 
Wagram, im Seewinkel und in der Region Leithagebirge-Neusiedlersee. 


weiß = isolierte Kleinpop. (5 — 10 L.) 

punktiert = zusammenhäng. Kleinpop. (je 5 — 10 L.) 
langsgestreift = kleine, dichte Kolonie (15 — 20 L./400 m?) 
schraggestreift = gr., schüttere Kolonie (10 — 100 L./ha) 
schwarz = gr., dichte Kolonie (200 — 500 L./ha) 
Habitat 


Morphologisch und auch verhaltensmäßig ist S. citellus an Gelände mit niedriger Vegeta- 
tionsbedeckung angepaßt (Straschil 1972). Weitere Faktoren, die die Besiedlung durch die 
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Art beeinflussen, sind die weitgehende Trockenheit und Tiefgründigkeit des Bodens (minde- 
stens 1,5 m), geringe oder fehlende Bodenbearbeitung, eine geschlossene gehölzfreie Vege- 
tationsdecke sowie ein ausreichendes Nahrungsangebot im Biotop bzw. in der Umgebung 
(Bauer 1960, Straschil 1972, Herzig-Straschil 1976, Rucik 1978). 


Um herauszufinden, ob und in welchem Maße sich diese vier Gebiete in ihren Zieselstandor- 
ten hinsichtlich der Habitatqualität unterscheiden, ob es also Unterschiede im jeweiligen Po- 
tential an optimalen Lebensräumen gibt, wurde eine ökologische Bewertung aller Standorte 
durchgeführt. 


Verschiedene Faktoren (Tab. 4), die einen Einfluß auf die Besiedlung durch S. citellus bzw. 
auf die Populationsdichte der einzelnen Kolonien ausüben, wurden mit Rangwerten (1, 2, 3, 
4) versehen. Ein niedriger Wert des betreffenden Faktors steht für eine hohe Habitatqualität 
hinsichtlich dieses Faktors. Ein niedriger Gesamtdurchschnittswert aller Faktoren eines 
Standortes stellt somit einen optimaleren Zieselbiotop dar. 


Tab. 4: Kriterien für die ökologische Bewertung eines Zieselbiotops 


Biotop- Wert- SR: | 
Bewuchshöhe 1 90% der Vegetationsdecke max. 10 cm 
50% der Vegetationsdecke max. 10 cm 
50% der Vegetationsdecke max. 20 cm 
50% der Vegetationsdecke H 20 cm 
Bodendeckung 100% Bodenbedeckung 
20% vegetationsfrei 
30% vegetationsfrei 
über 30% vegetationsfrei 
Gehölzanteil gehölzfrei 
— 20% Gehölzanteil 
20—30% Gehölzanteil 
über 30% Gehölzanteil 


BWNM — | W LY 


BWM — 


trocken, Grundwasserstand tief 

trocken, Grundwasserstand mind. 2 m 

nur Gelandeerhebung trocken; Grundwasserstand 
zwischen O und 2 m 


Tiefgründigkeit des 1 tiefgründig 
Bodens 2 geringe Humusauflage (max. 2 m) 
Arealgröße i über I ha 

2 1 ha — 500 m 

3 unter 500 m 


Nahrungsangebot l ausreichend Nahrung im Biotop 

2 wenig Nahrung im Biotop; ausgiebige Nahrungsquel- 
len weiter entfernt 
wenig Nahrung im Biotop; keine umliegenden Nah- 
rungsquellen 


Bodenfeuchtigkeit 
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Abb. 18: Durchschnittliche Bewertung 7 verschiedener Habitatfaktoren aller Standorte der Parndorfer Platte (n = 18), 
des Wagrams (n = 13), des Seewinkels (n = 10) und der Westuferregion ( n = 10) 

a = Bewuchshöhe; b = Vegetationsbedeckung; c = Gehölzanteil; d = Bodenfeuchtigkeit; e = Tiefgriindigkeit des 
Bodens; f = Arealgröße; g = Nahrungsangebot; 1,2,3 = Rangbewertung 


In Abb. 18 wird ein Vergleich der durchschnittlichen Rangbewertungen dieser 7 Biotopcha- 
rakteristika aller Standorte der Parndorfer Platte (n = 18), des Wagrams (n = 13), des See- 
winkels (n = 10) und der Westuferregion (n = 10) gezeigt. Faktoren wie Bewuchshöhe, Ve- 
getationsbedeckung, Arealgröße und Nahrungsangebot weisen westlich des Neusiedlersees 
die niedrigsten Werte auf. Der geringe Gesamtdurchschnittswert (x = 1,57) deutet auf das 
Vorhandensein optimaler Zieselbiotope hin. Auch für den Seewinkel ergibt sich ein relativ 
niedriger Wert (x = 1,66). 


Dagegen bieten die Parndorfer Platte und der Wagram (x = 1,85 bzw. 1,91, Mann-Whitney- 
U-Test, p < 0,05) im Durchschnitt weniger geeignete Lebensräume für S. citellus, die vor 
allem durch durchschnittlich hohe Vegetation, geringe Bodenbedeckung und Arealgröße so- 
wie durch schlechtes Nahrungsangebot gekennzeichnet sind. Die Vorkommen des Wagrams 
und der Parndorfer Platte stellen, wie Abb. 16 b erkennen läßt, zum größten Teil isolierte 
Kleinpopulationen (jeweils nur 5—10 Löcher) dar. 
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Abb. 19: %-Verteilung aller Zieselvorkommen auf verschiedene Lebensräume 
gestreift = 1969 
weiß = 1986 


Eine Gliederung aller Zieselstandorte nach verschiedenen Lebensraumtypen (Abb. 19) läßt 
im Vergleich zwischen 1969 und 1986 einige deutliche Veränderungen erkennen. Während 
sich früher fast 40% aller Vorkommen auf ausgedehnten Trockenrasengebieten befanden, 
liegt der Anteil heute nur noch bei 10% (Fischer-Exakt-Test, p < 0,05). Dagegen entfällt 
derzeit der größte Teil des Gesamtbestandes auf den Lebensraum ‚,‚Straßenböschung”, der 
um 1969 noch zu einem relativ geringen Prozentsatz besiedelt war. Die Zunahme des in den 
Weingärten lebenden Anteils von 15% auf 24% ist nicht signifikant (Fischer-Exakt-Test, p 
> 0,05). 


Die im Süden der Pannonischen Ebene beobachtete Erscheinung, daß S. citellus in den ver- 
gangenen Jahren dazu übergegangen ist, von den ständig schrumpfenden offenen Flächen in 
solche mit hohem Gras, Gebüsch und Bäumen einzuwandern (Rucik 1978), kann auch für 
das Untersuchungsgebiet bestätigt werden. Auf solche, für das Ziesel subpessimalen Le- 
bensräume entfällt heute ein Anteil von 17% aller Bestände. Zu diesen Standorten zählen: 


a) ruderalisierte, verbuschte Trockenrasen, auf denen Pflanzen von 20—30 cm Wuchshöhe 
nur die Hälfte der Vegetationsdecke ausmachen (11% des Gesamtbestandes); 


b) Obstgärten mit einer maximal 40%-igen Deckung der Baumschicht (2%); 


c) Rand- und Muldenbereiche edaphischer Felssteppen, in denen die Humusauflage des Bo- 
dens gerade noch die Anlage von Bauen ermöglicht (4%). 
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Tab. 5: Verteilung der unterschiedlich dichten und großen Zieselvorkommen auf die einzel- 
nen Lebensräume 


Beben staum isolierte zus. häng. kl. dichte gr. schütt. gr. dichte 
Kleinpop. Kleinpop. Kolonie Kolonie Kolonie 


Hutweide 


ausgedehnter 
Trockenrasen 


Trockenrasen- 
insel 


ruderal. 
Trockenrasen 


Trockenwiese 


Felssteppen- 
rasen 


Mähwiese 


Straßen- 
böschung 


Bahndamm 
Feldrain 
Kleefeld 
Weingarten 


Schottergrube 
Obstgarten 


Ähnliche Veränderungen der Biotopansprüche (Toleranz gegenüber Bäumen und Sträu-. 
chern) konnten bereits von Petrov (1954) für die Waldsteppenzone der Dobrudscha, von Stra- 
ka (1961) für Teile Bulgariens und von Pakizh (1958) in der Moldaurepublik festgestellt wer- 
den. Daß solche ,,Sekundarbiotope” jedoch nur von kleinen, vereinzelten oder selten weit- 
läufigen, aber stets schütteren Kolonien besiedelt werden, zeigt Tab. 5. 


[al isolierte Kleinpopulationen 
zusammenhäng. Kleinpopulat. 
IM kleine dichte Kolonie 

= große schüttere Kolonie 
Er große dichte Kolonie 


Abb. 20: %-Verteilung aller Zieselvorkommen auf verschiedene Dichte- und Arealgrößenkategorien 
a) 1969; b) 1986 
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Auch Weingarten, die mit ihrer geringen oder z.T. fehlenden Bodenbedeckung, dem hohen 
Gehölzanteil und der dauernden Bodenbearbeitung nicht in die allgemeine Biotopcharakteri- 
stik passen, beherbergen im Untersuchungsgebiet keine ausgedehnten oder dichten, sondern 
stets nur vereinzelte Kleingruppen. Die prozentuale Verteilung des gesamten Zieselbestandes 
auf die verschiedenen Dichte- und Arealgrößenkategorien wird in Abb. 20 b dargestellt. 


Ein Vergleich mit der Situation um 1969 (Abb. 20 a) zeigt den starken Rückgang großer, 
dichter Kolonien von 23% auf 2% (Fischer-Exakt-Test, p < 0,05). Entsprechend läßt sich 
ein extremer Anstieg kleiner, inselartig auftretender Populationen von 26% auf 66% 
(Fischer-Exakt-Test, p < 0,05) verzeichnen. Zusammenhängende, verstreute Kleingruppen 
haben in ihrer Zahl zugunsten isolierter Verbreitungspunkte abgenommen. Das Auftreten 
weitläufiger, schütterer Bestände, die heute 10% aller Vorkommen ausmachen, konnte im 
Vergleichszeitraum noch nicht festgestellt werden. 
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Abb. 21: Verbreitung von Clethrionomys glareolus im Neusiedlersee-Gebiet 
volle Kreise = Fänge ansässiger Individuen 

leere Kreise = aus Gewöllen 

Dreiecke = Fänge wandernder Tiere 
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Rötelmaus — Clethrionomys glareolus (Schreiber, 1780) 


Verbreitung und Vorkommen 

Die Rötelmaus gehört heute zu den im Neusiedlersee-Gebiet häufig anzutreffenden Klein- 
säugerarten. Wie der Karte (Abb. 21) entnommen werden kann, erstreckt sich ihr Vorkom- 
men über das ganze Untersuchungsgebiet. Die einzigen Ausnahmen stellen der das Ostufer 
begleitende Seedamm und die Seerandzone dar. In keiner der Waldflächen dieser zwei Land- 
schaftseinheiten (z.B.: Aufforstungsstreifen bei Podersdorf, Illmitzer Wäldchen, Wäldchen 
im Sandeck) konnte C. glareolus als Dauerbesiedler nachgewiesen werden. Einige dieser 
Wäldchen werden nur als Durchzugsstandorte angenommen. Hier wurden ausschließlich im 
Herbst Rötelmäuse (jeweils nur ein männliches Tier) gefangen. 


Die Rötelmausexemplare, die in einer Gewöllaufsammlung aus der Hölle südlich von Po- 
dersdorf gefunden wurden, stammen mit großer Wahrscheinlichkeit aus der weiteren Umge- 
bung. Im waldbedeckten Gelände des Seedammes konnte die Art auch nicht als Besucher 
nachgewiesen werden. 


Bestandsentwicklung 

Die Rötelmaus, die sich vor 30 Jahren noch als ausgesprochen stenöke Art in ihrem Vorkom- 
men auf die feuchten und bodenfrischen Waldtypen des Untersuchungsgebietes beschränkte 
(Bauer 1960), zeigte in den darauffolgenden drei Jahrzehnten eine starke positive Bestands- 
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Abb. 22: Verbreitung der zur genetischen Untersuchung herangezogenen Rötelmauspopulationen des Neusiedlersee- 
Gebietes (aus: Leitne & Hartl 1988) 

volle Kreise = alte Bestände 

leere Kreise = neugegründete Populationen 
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entwicklung. Durch Windschutz- und Wohlfahrtsaufforstungen wurden innerhalb kurzer 
Zeit zahlreiche neue Lebensräume für diese Art geschaffen, die zur Ausbreitung vor allem 
im Seewinkel und auf der Parndorfer Platte führten. Zusätzlich ermöglichte die Ausweitung 
und Verdichtung der Gehölzbestände in der Verlandungszone eine Besiedlung dieser sekun- 
dären Waldbiotope durch die Rötelmaus. 


Um diesen Ausbreitungsprozeß nachvollziehen zu können, wurden Untersuchungen zur bio- 
chemischen Differenzierung zwischen verschiedenen Rötelmauspopulationen des Neusied- 
lersee-Gebietes (Leitner & Hartl 1988) durchgeführt. Diese Populationsstudie ergab, daß in 
den 13 untersuchten Populationen 7 alte Bestände und 6 neugegründete Populationen, die auf 
Einwanderungen in neuaufgeforstete Landschaftsinseln zurückzuführen sind, unterschieden 
werden können (Abb. 22). Die jungen Bestände weisen eine deutlich geringere Variabilität 
auf als die Stammpopulationen. Die genetischen Distanzen zu den umliegenden Populatio- 
nen sind dagegen erhöht. 


Das Dendogramm (Abb. 23) läßt eine Aufgliederung der 13 Populationen in zwei Gruppen 
erkennen, die sich deutlich von den alten Kolonien (vgl. Abb. 22) ableiten lassen. Die eine 
Gruppe wird von Rötelmausbeständen des Seewinkels und der südlichen Parndorfer Platte, 
die andere von Populationen westlich des Neusiedlersees sowie der nördlichen Parndorfer 
Platte gebildet. Mit großer genetischer Distanz fällt eine Population des zentralen Seewin- 
kels aus dieser Gliederung heraus. Sie geht möglicherweise auf eine Einwanderung aus dem 
ungarischen Gebiet zurück. Die Besiedlung der Waldflächen des Seewinkels erfolgte offen- 
sichtlich vom Osten bzw. Südosten her. 


Eine Korrelation von Polymorphie- und Heterozygotierate sowie der Heterozygosität an ein- 
zelnen Isoenzymloci mit verschiedenen biotischen und abiotischen Umweltparametern (rela- 
tive Populationsdichte, Biotopgröße, durchschnittliche Januar-, Juli-, Jahrestemperatur, 
durchschnittliche jährliche Niederschlagsmengen, maximale Schneebedeckung, Lichtinten- 
sität, Baum-, Strauchdichte, Bodenfeuchtigkeit, Wasserkapazität, pH-Wert, Leitfähigkeit) 
brachte nur für die sieben Stammpopulationen signifikante Werte. 


Diese Ergebnisse deuten darauf hin, daß die Zusammensetzung und das Ausmaß der Isoen- 
zymvariabilität innerhalb der jungen Bestände in erster Linie durch Zufallseffekte (geneti- 
sche Drift, Gründereffekt) bestimmt werden. Bei den Stammpopulationen hingegen dürften 
sie etwa zu einem Drittel auf adaptive Prozesse zurückzuführen sein. 


Habitat 

Wie von zahlreichen Autoren (Turcek 1960, Bergstedt 1965, Chelkowska 1969, Aulak 1970, 
Lozan 1971, Quinet 1971, Skar et al. 1971, Bock 1972, Bolshakov & Vasilev 1975) angegeben 
wird, besiedelt C. glareolus eine Vielzahl verschiedener Lebensräume, ja sogar unterschied- 
liche Ökosysteme. Jedoch sind Rötelmaushabitate stets durch Gehölzformationen gekenn- 
zeichnet (Pucek 1983, Schröpfer 1984a). Dabei ist es nach Schröpfer (1984) gleichgültig, 
welche Baum- oder Straucharten das Gehölz bilden. 


Die Tatsache, daß im Untersuchungsgebiet nicht alle Waldstandorte von C. glareolus be- 
wohnt werden, führte zur Frage, ob und in welchem Ausmaß Habitatpräferenzen bei der 
Entstehung des Verteilungsmusters der Rötelmaus auf verschiedene Habitate beteiligt sind. 
Eine Möglichkeit der quantitativen Beschreibung solcher Habitatpräferenzen besteht darin, 
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Abb. 23: Beziehung zwischen den untersuchten Rötelmaus-Populationen anhand der genetischen Distanzen (D, Nei 
1975) (aus Leitner & Hartl 1988) 


Korrelationen zwischen Besiedlungsdichte und Habitatvariablen aufzustellen. Dies wurde 
für die Rötelmaus durchgeführt. 43 ausgewählte, über das ganze Neusiedlersee-Gebiet ver- 
teilte Waldstandorte, die von der Rötelmaus in unterschiedlicher Dichte bewohnt werden, 
wurden auf verschiedene ökologische Parameter hin untersucht. 


Als abiotische Faktoren wurden dafür physikalische und chemische Eigenschaften des Bo- 
dens (Wassergehalt, Wasserkapazität, Korngrößenverteilung, pH-Wert, Leitfähigkeit, organi- 
scher Gehalt), die Menge der auf dem Boden liegenden Laubstreu, die Lichteinstrahlung am 
Boden sowie Fläche und Umfang des jeweiligen Biotops erhoben. Zu den untersuchten bioti- 
schen Parametern zählen die Dichte der Baum-, Strauchschicht und die Deckung der Boden- 
vegetation, die Dominanzwerte der einzelnen Pflanzenarten und die relative Fangdichte der 
Kleinsäugerarten A. flavicollis, A. sylvaticus und S. araneus. 


Eine multivariate Faktorenanalyse wurde durchgeführt, um herauszufinden, ob Beziehungen 
zwischen Habitatvariablen und der Rötelmausdichte bestehen. Abb. 24 a läßt erkennen, daß 
die Dichte des Rötelmausvorkommens von verschiedenen Faktoren abhängig ist. Faktor 1 (F 
1) zeigt die Variablen, die den Habitat von C. glareolus charakterisieren. 


Der Lebensraum, in dem C. glareolus eine große Dichte erreicht, ist gekennzeichnet durch 
eine gut ausgebildete Vegetationsbedeckung (hohe Baum-, Strauchdichte, hohe Deckung des 
Strauch- bzw. Krautunterwuchses). Die Menge der auf dem Boden liegenden Laubstreu steht 
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Abb. 24 a: Darstellung der Beziehung zwischen Habitatvariablen und der Rötelmausdichte nach den Ergebnissen der 
Faktorenanalyse (Fl = Faktor 1, F2 = Faktor 2) 


Variablen 

voller Kreis : Wassergehalt, Wasserkapazität, Korngröße (<3,5, 3,5-2, 2-1, 1-0,5, 0,5-0,1 mm) 
volles Viereck : organischer Gehalt, pH-Wert, Leitfähigkeit 

Stern : Lichteinstrahlung, Laubstreu, Fläche, Umfang 

leerer Kreis : Baum-, Strauchdichte (PQ), Deckung der Bodenvegetation (LI) 

großes Dreieck : Dichte von C. glareolus (CG) 


volles, kleines Dreieck: Dichte von A. flavicollis (AF), A. sylvaticus (AS), S. araneus (SA) 


in enger Beziehung zur Rötelmausdichte. Innerhalb der abiotischen Faktoren zeigen Boden- 
feuchtigkeit und Wasserkapazität des Bodens einen engen Zusammenhang mit der Dichte der 
Rötelmaus. Ebenso tritt eine Beziehung zur flächenmäßigen Ausdehnung des jeweiligen Le- 
bensraumes sowie zu dessen Umfang auf; Biotope mit großem Umfang (z.B. Windschutz- 
streifen), in denen die ausgedehnte Randzone optimale Bedingungen für die Rötelmaus bie- 
tet, werden in großer Dichte besiedelt. Die Variablen Lichteinstrahlung und Korngrößenklas- 
se 0,5—0,1 mm werden auch durch Faktor 1 erklärt. 
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Abb. 24 b: Darstellung der Beziehung zwischen Habitatvariablen und der Rötelmausdichte nach den Ergebnissen der 
Faktorenanalyse (Fl = Faktor 1, F3 = Faktor 3) zur Erklärung der Variablen siehe Abb. 24 a 


Keine Beziehung wird dagegen zu den Variablen organische Gehalt, pH-Wert und den übri- 
gen Korngrößenklassen deutlich. Abb. 24 a läßt ferner erkennen, daß die Dichte der anderen 
Kleinsäugerarten (AS, AF, SA) in keinem Zusammenhang zu jener der Rötelmaus steht. 
Auch wird in dieser Darstellung kein Zusammenhang zwischen diesen Arten und den Um- 
weltparametern ersichtlich. 

Aus Abb. 24 b ist zu sehen, daß Faktor 3 die Populationsdichte von S. araneus mit der Leit- 
fähigkeit in Verbindung bringt (siehe Seite 59). 

In welchem Ausmaß Faktor 1 die für die Rötelmaus wesentlichen Habitatvariablen erklärt, 
zeigt Abb. 25. Der Habitat der Rötelmaus läßt sich im Untersuchungsgebiet deutlich von je- 
nem der Arten A. flavicollis, A. sylvaticus und S. araneus abgrenzen (Abb. 26). 
Durchschnittlich hohe Baum-, Strauchdichte, gute Deckung der Bodenvegetation und eine 
in großer Menge vorhandene Laubstreu charakterisieren zum einen den Habitat der Rötel- 
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Abb. 25: Darstellung der Habitatvariablen, die durch Faktor | erklärt werden (siehe Abb. 24 und Text) 


maus (Tab. 6, Abb. 26). Ebenso zeigt sich hinsichtlich der abiotischen Faktoren Wasserkapa- 
zität, Leitfähigkeit und Korngrößenklasse 0,5—0,1 mm eine Trennung der Rötelmaus von 
den anderen Arten. Feuchte Standorte, an denen der Boden eine durchschnittlich geringe 
Leitfähigkeit und einen geringen Anteil an Feinsand (0,5—0,1 mm) aufweist, werden von der 
Rötelmaus im Untersuchungsgebiet bevorzugt besiedelt. Im Hinblick auf die Faktoren Licht, 
Fläche und Umfang des jeweiligen Standortes steht C. glareolus ebenfalls deutlich abseits 


(Abb. 26). 


Tab. 6: Gewichtetes Mittel (xg) und Streuung (s) verschiedener Habitatvariablen für die 
Kleinsäugerarten S. araneus, C. glareolus, A. flavicollis, A. sylvaticus 


ae a EEE 5 _ 


Deckg. Bodenveg. 
Baum-Strauchd. 
Laubstreumenge 


46,98 
21,70 
303,81 
31,49 
268,85 
18,76 
6728,08 
1198,85 
11,18 


Wasserkapazität 
Leitfähigkeit 
Korngr. 0,5 - 0,1 
Lichtintensitat 
Umfang 

Flache 


21,65 
12,34 
113,42 
8,45 
43,06 
6,55 
2784,09 
333,93 
34,52 


59,30 
3.2 
560,08 
36,81 
241,52 
10,41 
3048,54 
2571,54 
21,74 


20,23 
8,12 
163,67 
4,87 
21,54 
3,18 
1674,24 
1458,83 
23,81 


33.91 
233 


| 


26,18 


253,42 


23,87 


8289,02 
1078,60 
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14,87 
5,14 
139,20 
3,66 
DAN 
8,93 
DIE 
708,26 
10,53 


43,49 
27,87 
33,13 
30,59 
25123 589 
20,16) 21052 
6582,96 | 3666,21 
1591,81 | 1238,29 
11,19 19,30 


20,97 
10,73 
203,43 
7,45 


53 


roBe 
Licht 


Korn 


Fläche 


Abb. 26: Dreidimensionale Darstellung verschiedener 

Habitatvariablen (gewichtetes Mittel) für die Arten C. 

glareolus, A. flavicollis, A. sylvaticus und S. araneus: 

Variablen: Wasserkapazität, Leitfähigkeit, Korngröße 
0,5—0,1 mm, Baum-Strauchdichte, Deckung der Bo- 
denvegetation, Laubstreu, Fläche, Umfang, Licht- 
einstrahlung 


Pe} 
a 
oO 

4 


Baum- 
Strauchdichte 


Der enge Zusammenhang zwischen der Populationsdichte der Rötelmaus und den verschie- 
denen Umweltparametern wird zusätzlich durch eine Multiple Regression dargestellt (Abb. 
27). Positive Korrelationen ergeben sich dabei für die Variablen Wasserkapazität, Laubstreu, 
Umfang, Fläche, Baum-, Strauchdichte und der Deckung der Bodenvegetation. Negativ kor- 
reliert ist die Rötelmausdichte dagegen mit der Korngrößenklasse 0,5—0,1 mm und der 
Lichteinstrahlung. R beträgt 0,962, p = 0,0001. 


Keine Korrelationen ergaben sich zwischen dem Vorkommen bestimmter Pflanzenarten und 
der Dichte der Rötelmaus. Die Art wurde in Robinienreinbeständen durchschnittlich in eben- 
so großer Anzahl gefangen wie in Mischwäldern. Die relative Fangdichte von C. glareolus 
in den untersuchten Waldbiotopen wird in Abb. 28 gezeigt. 
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Abb. 27: Multiple Regression unter Verwendung der Variablen: Wasserkapazität, Korngröße 0,5 — 0,1 mm, Laubstreu, 
Licht, Fläche, Umfang, Baum-, Strauchdichte und Deckg. Bodenvegetation 


Die Verteilung im Habitat ergibt sich jedoch nicht direkt aus der Habitatwahl (Partridge 1931, 
Pucek 1983). Faktoren, die bei der Entstehung der natürlichen Verteilung einer Art mit den 
Habitatpräferenzen interagieren, sind zum einen Populationsdichte und innerartliche Kon- 
kurrenz. Evans (1942), Naumov (1948), Koshkina (1957), Lapin (1963) und Ivanter (1975) 
konnten zeigen, daß bei niedriger Populationsdichte C. glareolus nur Habitate mit für sie 
höchster Eignung bewohnt. In Jahren hoher Populationsdichte besiedelt sie aber auch für sie 
weniger optimale Lebensräume, wie z.B. Getreidefelder (Pucek 1983). Zum anderen kann 
auch Konkurrenz mit anderen Arten die Verteilung auf die Habitate beeinflussen. 


Die Rötelmaus bildet mit den Muridenarten A. sylvaticus und A. flavicollis die im Untersu- 
chungsgebiet am häufigsten anzutreffende syntope Kleinsäugergemeinschaft. Am häufigsten 
tritt die Individuendominanz der Arten C. glareolus und A. sylvaticus hervor. Konkurrenzer- 
scheinungen zwischen C. glareolus und A. sylvaticus sind nicht als wahrscheinlich anzuneh- 
men. Die beiden Arten unterscheiden sich in ihren Habitatansprüchen, besetzen unterschied- 
liche trophische Nischen (Obrtel & Holisova 1974, 1978) und weisen zeitlich verschiedene 
Aktivitätsgipfel auf (Brown 1956). 
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Abb. 28: Relative Fangdichte (Anz. gef. Tiere/l00 FE) von C. glareolus in den untersuchten Waldbiotopen 


Nordische Wühlmaus — Microtus oeconomus (Ehik, 1929) 


Verbreitung und Vorkommen 

Der Verbreitungsschwerpunkt der Nordischen Wühlmaus, die eine Charakterart feuchter bis 
nasser Lebensräume darstellt, liegt in der Verlandungszone des Neusiedlersees (Abb. 29). 
Durch Gewöllanalysen und Fallenfänge konnte die Art auch für den Seewinkel festgestellt 
werden. Jedoch beschränkt sich der Nachweis durch Fänge im Seewinkel auf einen einzigen 
Standort im Südosten der Langen Lacke. 


Bei den oeconomus-Schadeln aus Gewöllen vom Albrechtsfeld und Tadtner Meierhof han- 
delt es sich wahrscheinlich um Stücke aus dem Lackengebiet. M. oeconomus-Funde aus Ge- 
wöllen nördlich der Birnbaumlacke dürften aus dem Seevorgelände oder ebenfalls aus dem 
zentralen Seewinkel stammen. Jedenfalls konnten mit Fallen in geeigneten Lebensräumen 
dieses Bereiches keine Nordischen Wühlmäuse gefangen werden. Ebenso wurde wahr- 
scheinlich das in Mönchhofer Gewöllen gefundene Exemplar in der Seeverlandungszone er- 
beutet. 
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Abb. 29: Verbreitung von Microtus oeconomus im Neusiedlersee-Gebiet 


volle Kreise = Fange 

leere Kreise = aus Gewöllen von 1984-1986 

Kreise mit Karo = aus Gewöllen von 1960-1972 

Viereck = Fänge um 1962 (Vorkommen heute erloschen) 


‘Wie sich aus den Belegen mehrerer, zeitlich verschiedener Gewölleaufsammlungen aus dem 
Gebiet um den St. Andräer Zicksee (1962, 1977, 1985, 1986) schließen läßt, besiedelt die Art 
auch den Verlandungsbereich dieser Lacke. Die stets negativen Ergebnisse oftmaliger Fang- 
versuche in diesem Gebiet lassen hier jedoch eine nur kleine und lokal begrenzte Population 
vermuten. Es ist nicht anzunehmen, daß sich das Verbreitungsareal der Nordischen Wühl- 
maus im Untersuchungsgebiet seit dem Vergleichszeitraum vergrößert hat. Die Ergebnisse 
deuten eher auf lokale Verschiebungen in der Verbreitung der Art hin. 


Bestand und Habitat 

Wie bereits aus den Darstellungen der Kleinsäugerzusammensetzung in der Verlandungszone 
vor 30 Jahren und heute (Abb. 8, Seite 25) sowie aus den Vergleichen früherer und heutiger 
Gewölleanalysen (Tab. 2, Seite 31) hervorgeht, nahm die Nordische Wühlmaus in den ver- 
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Abb. 30: Relative Fangdichte von M. oeconomus in den verschiedenen Biotopen der Verlandungszone im Bereich von 
Neusiedl/See verglichen zwischen 1960 und 1986 


gangenen Jahren im Bestand ab. Im Verlandungsbereich von Neusiedl/See hat sich ihr Anteil 
an der gesamten Kleinsäugerfauna signifikant verringert (p < 0,01). 


Vergleicht man die relative Fangdichte von M. oeconomus in den verschiedenen Biotopen 
der Verlandungszone zwischen 1960 und 1986 (Abb. 30), so zeigen sich einige Veränderun- 
gen. Völlig verschwunden ist die Art aus der Aschweidenzone, die sich seit dem Vergleichs- 
zeitraum stark ausgeweitet hat. Das gleiche trifft auch für den Schwarzerlenbruch zu, der 
vor 1960 noch relativ dicht von M. oeconomus bewohnt war, der sich jedoch in seiner Struk- 
tur nicht verändert hat. Beide Lebensräume werden dagegen heute von der Rötelmaus besie- 
delt. Die angeführten Fakten lassen die Vermutung zu, daß M. oeconomus in diesen für sie 
nicht optimale Habitatbedingungen bietenden (siehe unten) Lebensräumen der Konkurrenz 
mit der in relativ größerer Dichte auftretenden Rötelmaus nicht gewachsen ist. 


Auffällig ist der Rückgang der Art im Bereich des überschwemmten Phragmitetums (p < 
0,01). In diesem Biotop der Verlandungszone tritt M. oeconomus auch an anderen Orten des 
Neusiedlersees (z.B. Purbach, Breitenbrunn, Illmitz) in auffallend geringer Dichte auf. An 
einigen Stellen konnte sie im entsprechenden Biotop überhaupt nicht nachgewiesen werden. 
Keine Veränderung zeigt die Fangdichte im trockenliegenden Teil des Phragmitetums, in 
dem die Nordische Wühlmaus auch heute noch regelmäßig lebt. 


Die Seggen-Röhricht-Zone, in die heute bereits Weidengebüsche eingestreut sind, wird in 
ebenfalls gleicher Dichte besiedelt wie vor 30 Jahren. Die nur noch in Resten vorhandenen 
Großseggenriede, in denen die Art früher große Siedlungsdichten erreichte (Bauer 1960), 
werden heute in signifikant geringerer Dichte (p < 0,01) bewohnt. 


In Großseggenrasen der Naßstandorte auf den Zitzmannsdorfer Wiesen wurde sie nur ver- 
einzelt nachgewiesen. Im Molinietum der äußeren Verlandungsrandzone konnte M. oecono- 
mus nicht mehr festgestellt werden. Als Besucher tritt sie schließlich noch in den Moorwie- 
sen auf, die von ihr jedoch nicht bewohnt werden. 


Hinweise auf einen ausgeprägten jahreszeitlichen Biotopwechsel, wie ihn Tast (1966) für 
Finnland, Stein (1955) für Mitteleuropa sowie Karasewa et al. (1957) und Ivanter (1975) für 
die Sowjetunion anführen, ergaben sich im Untersuchungsgebiet nicht. 


Auch zeigt die Art im Neusiedlersee-Gebiet keine Anzeichen zur Kulturfolge, wie es aus 
dem Norden ihres Verbreitungsareals bekannt ist (Ognev 1950, Tast 1968 b). Sie reagiert 
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vielmehr auf anthropogene Einflüsse, wie z.B. Mahd, sofort mit dem Rückzug aus dem be- 
troffenen Areal. Dies dürfte der Grund für das Verschwinden aus den zeitweise gemähten 
Pfeifengraswiesen sein (vgl. Jorga 1971). 


Die für das Vorkommen der Nordischen Wühlmaus im Untersuchungsgebiet auschlaggeben- 
den Habitatfaktoren scheinen 


— gute Deckung in Form von dichter, jedoch nicht schattenbildender Vegetation (vgl. Tast 
1968 a, Jorga 1971) 

— konstante Bodenfeuchtigkeit bzw. bei Besiedlung trockener Standorte (wie z.B. trock. 
Phragmitetum) Gewässernähe (vgl. Bauer 1960, Tast 1966, Jorga 1971) 

— Vorhandensein von Pflanzen, die als Nahrungsquelle genutzt werden können, zu sein. 


Die fast rein herbivore M. oeconomus ernährt sich, wie mehrere Untersuchungen ergaben, 
überwiegend von Monokotylen (Gebezynska & Gebczynski 1971, Baltruschat & Überbach 
1976). Im Neusiedlersee-Gebiet werden, wie Bauer (1953) feststellte, bevorzugt Sprosse und 
Rhizome von Schilf gefressen (siehe auch van Wijngaarden & Zimmermann 1965). 


ZUR SÄUGETIERFAUNA DES GEBIETES 
Insectivora 


Weißbrustigel — Erinaceus concolor (Martin, 1938) 


Verbreitung 

Von den beiden weitgehend allopatrischen Igelarten E. concolor und E. europaeus ist nur 
der Weißbrustigel im Gebiet anzutreffen (Bauer 1976). Die Art ist über das ganze Neusied- 
lersee-Gebiet mit Ausnahme der nassen Böden des Seewinkels verbreitet. Eine Aufzählung 
der einzelnen Fundorte erscheint daher nicht notwendig. 


Habitat 

E. concolor scheint ähnlich wie E. europaeus (vgl. Berthoud 1982, Rehage 1984) bezüglich 
seiner Habitat- und Nahrungsansprüche sehr plastisch zu sein und eine hohe Anpassungsfä- 
higkeit zu besitzen. Die Faktoren Deckung und Unterschlupfmöglichkeiten sowie das Vor- 
handensein von Jagdgebieten (vor allem Wiesen, Gehölzränder) sind für das Vorkommen 
dieser Art, ebenso wie für E. europaeus (Poduschka 1971, Berthoud 1982) ausschlaggebend. 
In offenem, durch Strauch- und Baumbestände sowie andere Strukturen reich gegliedertem 
Gelände erreicht die Art im Gebiet relativ hohe Siedlungsdichten (vgl. Aspöck & Kunz 
1970). 


Maulwurf — Talpa europaea (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 
Mit Ausnahme der seichtgründigen Schotterböden der Parndorfer Platte und der nassen Bö- 
den des Seewinkels ist der Maulwurf in allen Landschaftsteilen des Untersuchungsgebietes 
anzutreffen. 
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Habitat 

Die Art ist im Gebiet überall dort zu finden, wo die Höhe des Grundwasserspiegels, Boden- 
beschaffenheit und Bodenfeuchte, die landwirtschaftliche Bearbeitungsweise und das Nah- 
rungsangebot ein Vorkommen möglich machen. Standorte mit ausreichender Bodenfeuchtig- 
keit werden bevorzugt angenommen; trockenen, schwer durchwühlbaren Böden weicht der 
Maulwurf aus. Die feucht-frischen Wiesen der Verlandungsrandzone werden, soweit sie hu- 
möse Böden aufweisen und der Grundwasserspiegel es erlaubt, in relativ hoher Dichte be- 
siedelt. In etwas geringerer Dichte lebt die Art an Laubwaldstandorten. Auf Trockenrasen 
ist der Maulwurf meist nur in den feuchteren Mulden anzutreffen. Großflächige Ackerlände- 
reien scheinen ungünstige Lebensräume darzustellen. 


Waldspitzmaus — Sorex araneus (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 
Die Waldspitzmaus besiedelt das Untersuchungsgebiet mit Ausnahme der geschlossenen 
Wälder des Leithagebirges und der östlichen Parndorfer Platte ganzflächig. 


Habitat 

Daß S. araneus heute nicht mehr auf die feuchten Biotope der Verlandungszone und die hu- 
mideren Waldtypen des Neusiedlersee-Gebietes beschränkt ist, wie dies vor 30 Jahren noch 
weitgehend der Fall war (Bauer 1960), ist aus den Abb. 4, 5, 9 (Seiten 20, 22, 27) ersichtlich. 


Die Waldspitzmaus kann im Untersuchungsgebiet als Art mit euryöker Potenz bezeichnet 
werden, die jedoch feuchte Habitate eindeutig bevorzugt (vgl. Goethe 1955, Vierhaus 1976, 
Steinborn 1978, Hutterer & Vierhaus 1984). In der Reihenfolge abnehmender Häufigkeit 
kommt die Art in folgenden Biotopen vor: 


— Verlandungszone, innerhalb der sie ihre höchste Dichte in den Großseggenrieden er- 
reicht (vgl. Schröpfer 1972) 

— Hecken und Windschutzstreifen 

— bodenfeuchte Gehölzbestände 

— bodenfrische Waldtypen 

— Halbtrockenrasen und Süßgraswiesen 


Die aus Abb. 24 b ersichtliche Beziehung zwischen der S. araneus-Dichte und der Leitfähig- 
keit des Bodens läßt sich aus ihrer Bindung zu Verlandungszonen-Biotopen erklären. 


Die aus den Ergebnissen der Gewölleauswertungen (Tab. 2, Seite 31) zu sehende Abnahme 
des Gesamtbestandes der Waldspitzmaus im Neusiedlersee-Gebiet kann als Folge des Rück- 
ganges ihrer Optimalhabitate — der Großseggenflächen — gedeutet werden. 


Zwergspitzmaus — Sorex minutus (Linnaeus, 1766) 


Verbreitung 

Durch Fallenfänge konnte die Zwergspitzmaus nur für den Bereich der Verlandungszone des 
Sees sowie für das Lackengebiet des Seewinkels nachgewiesen werden. Gewöllfunde zeigen 
jedoch, daß die Art auch abseits des Sees bzw. der Lacken lokal vorkommt (vgl. Bauer 


60 


1960), so bei Tadten, Albrechtsfeld, südlich Halbturn, bei Zurndorf und im Gebiet der Kl. 
Leitha. Westlich des Sees konnte sie in Gewöllen von Breitenbrunn, Oslip und Oggau gefun- 
den werden. 


Habitat 

Ahnlich wie S. araneus zeigt auch die Zwergspitzmaus im Neusiedlersee-Gebiet eine Bin- 
dung an ausgeprägte Naßstandorte. Jedoch ist in der Wahl der Habitate, soweit dies nach den 
wenigen Fängen gesagt werden kann, keine deutliche Präfenz hinsichtlich ökologischer Para- 
meter, wie Vegetationsbedeckung oder Bodenart, auf die u.a. von Lehmann (1966) und 
Schröpfer (1966) hinweisen, zu erkennen. 


Sumpfspitzmaus — Neomys anomalus (Cabrera, 1907) 


Verbreitung 

Das Vorkommen der Sumpfspitzmaus konnte für ein paar weitere Punkte aus dem Bereich 
der See-Verlandungszone, so für das Gebiet um die Biologische Station Illmitz (Fangnach- 
weis), das Sandeck (Gewöllfund), die Hölle südlich Podersdorf (Gewöllfund), den Hannes- 
graben zwischen Breitenbrunn und Winden (Gewöllfund) und für Oslip (Gewöllfund; die 
Exemplare stammen wahrscheinlich aus dem Seevorgelände) belegt werden (vgl. Bauer 
1960, Spitzenberger 1980). Das Verbreitungsareal von N. anomalus dürfte sich, wie aus den 
bisherigen Befunden zu schließen ist, auf die Verlandungszone des Neusiedlersees beschrän- 
ken. 


Habitat 

N. anomalus konnte nur im Bereich der Großseggen- und Weiden-Seggen-Zone des Seevor- 
geländes gefangen werden, wodurch die von Bauer (1960) beschriebene ausgesprochene Ste- 
nozie dieser Art im Untersuchungsgebiet bestätigt wird. 


Wasserspitzmaus — Neomys fodiens (Pennant, 1771) 


Verbreitung 

Die durch Fallenfänge und Gewöllnachweise erhaltenen Belege der Wasserspitzmaus bestäti- 
gen zum Großteil das bekannte Verbreitungsareal der Art (vgl. Bauer 1960, Spitzenberger 
1980). Zusätzliche Fundorte liegen aus Illmitz, der Hölle südlich Podersdorf, dem Hannes- 
graben zwischen Breitenbrunn und Winden, Purbach, der Wulkamündung sowie aus Oslip 
und Oggau vor. 


Habitat 

Die enge Bindung zum Wasser als wichtigstem Faktor bei der Habitatwahl, auf die zahlrei- 
che Autoren (Heinrich 1948, Bauer 1960, Niethammer 1977, Spitzenberger 1980, Steinborn 
1984) hinweisen, kommt auch in meinen Fangergebnissen deutlich zum Ausdruck. N. fo- 
diens konnte nur im Bereich des ständig und zeitweise überschwemmten Phragmitetums ge- 
fangen werden. Die bereits öfter beschriebenen Vikarianzerscheinungen zwischen den bei- 
den Neomys-Arten (Bauer 1960, Spitzenberger 1980) werden auch aus den Befunden im Un- 
tersuchungsgebiet deutlich. 
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Gartenspitzmaus — Crocidura suaveolens (Pallas, 1811) 

Verbreitung 

Die Gartenspitzmaus wurde in Neusiedl/See, Mönchhof, an der Langen Lacke, an mehreren 
Punkten um Illmitz, auf den Kommasanten Wiesen im Hansag und auf der östlichen Parn- 
dorfer Platte (K. Unterholzner, schriftl.) gefangen. Gewöllnachweise existieren für Oslip, 
die Wulkamündung, Purbach, den Hannesgraben, Winden, Podersdorf, das Gebiet des Tadt- 
ner Meierhofes und das Sandeck. 


Habitat 

Ihrer relativ großen Ökologischen Valenz entsprechend (Bauer 1960, Andera & Hurka 1984, 
Spitzenberger 1985) besiedelt C. suaveolens im Untersuchungsgebiet unterschiedlichste Bio- 
tope. Sie konnte hier in trockenen Ruderalfluren, aufgelassenen Weingärten, in der Busch- 
steppe und im trockenen Phragmitetum der Verlandungszone festgestellt werden. Im Gegen- 
satz zur Feldspitzmaus bevorzugt C. suaveolens Standorte, die durch gute Vegetationsbe- 
deckung ausgezeichnet sind (Bauer 1960, Spitzenberger 1985). Auch scheint die Gartenspitz- 
maus im Neusiedlersee-Gebiet trockenere Habitatinseln vorzuziehen (vgl. Spitzenberger 
1985). Ihre oft zitierte Neigung zur Siedlungsfolge konnte auch im Untersuchungsgebiet be- 
obachtet werden. 


Feldspitzmaus — Crocidura leucodon (Hermann, 1780) 

Verbreitung 

Feldspitzmaus-Nachweise liegen aus Fängen im zentralen Seewinkel (Lackengebiet), der 
Zitzmannsdorfer Wiesen und der östlichen Parndorfer Platte (Westrand des Karlwaldes) so- 
wie aus Gewöllen von St. Andrä, dem Tadtner Meierhof, der Langen Lacke, Podersdorf, 
der Hölle, aus Winden, dem Hannesgraben, Purbach, der Wulkamündung, Oslip und Oggau 
vor. Sie alle entsprechen dem bekannten Verbreitungsbild im Neusiedlersee-Gebiet (vgl. 
Bauer 1960, Spitzenberger 1985). 


Habitat 

C. leucodon bewohnt ökologisch sehr unterschiedliche Standorte in offenen, waldlosen Le- 
bensräumen (Andera & Hurka 1984, Spitzenberger 1985). So konnte die Feldspitzmaus im 
Untersuchungsgebiet einerseits auf Trocken- und Halbtrockenrasen, andererseits aber auch 
in feuchten Streuwiesen, Windschutzstreifen, vergrasten Baumreihen, locker stehenden 
Hecken und in trockenen, vergrasten Robinienpflanzungen festgestellt werden. Im Gegensatz 
zur Gartenspitzmaus zeigt C. leucodon, wie bereits von Bauer (1960) erwähnt, im 
Neusiedlersee-Gebiet keine erkennbare Neigung zur Siedlungsfolge (vgl. dagegen Elvers 
1984/85). 


Chiroptera 


Großhufeisennase — Rhinolophus ferrumequinum (Schreber, 1774) 

Verbreitung 

Die Vorkommen der Großhufeisennase beschränken sich im Neusiedlersee-Gebiet, wie von 
Bauer (1960) beschrieben wurde, auf das Leithagebirge und die Ruster Hügelkette. Als Win- 
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terquartiere kommen dabei die Bärenhöhle bei Winden sowie die Fledermaus-, Bierkeller- 
und Enge Kluft in St. Margarethen in Betracht. Diese Höhlen wurden in den letzten fünf 
Jahren nicht mehr regelmäßig aufgesucht; der Winterbestand scheint rückläufig zu sein (vgl. 
Abb. 10, Seite 29). 


Habitat 

R. ferrumequinum ist eine wärmeliebende Art, die unterirdische Winterquartiere (Felshöh- 
len, Stollen) bewohnt. Gelegentlich werden im Gebiet Höhlen auch von übersommernden 
Tieren als Quartier angenommen (z.B. Bärenhöhle, Fledermauskluft). Wald- oder parkartige 
Kulturlandschaften dienen der Art als sommerlicher Jagdbiotop. 


Kleinhufeisennase — Rhinolophus hipposideros (Bechstein, 1800) 


Verbreitung 

Die Kleinhufeisennase konnte bisher nur für den Bereich westlich des Neusiedlersees 
(Leithagebirge, St. Margarethen, Neusiedl) nachgewiesen werden (Bauer 1960). Überwin- 
ternde Tiere wurden in verschiedenen Höhlen des Untersuchungsgebietes, so in der Bären- 
höhle, der Fledermaus-, Bierkeller- und Engen Kluft gefunden. Aus den letzten sieben Jah- 
ren liegen jedoch nur Meldungen von Winterfunden aus der Fledermaus- (1 Ex.) und der 
Bierkellerkluft (2 bis 3 Ex.) vor. Sommerfunde stammen aus allen oben erwähnten und zwei 
weiteren Höhlen, dem Stollen bei Winden und der Endkluft bei St. Margarethen. Letzte 
Nachweise von in Höhlen übersommernden Tieren gibt es aus dem Jahr 1973. Durch eigene 
Netzfänge ließ sich die Art nur nordwestlich von Purbach (am Waldrand des Leithagebirges) 
(3.7.1986) und am Südrand des Königsberges (4.7.1986) feststellen. 


Habitat 

Als primär höhlenbewohnende, thermophile Art nimmt R. hipposideros im Untersuchungs- 
gebiet vorzugsweise Höhlen als Winterquartiere an. Ökologisch ähnliche räumliche Gege- 
benheiten, wie Keller oder Ruinen können als Ersatzquartiere dienen (Bauer 1960). Im Som- 
mer halten sich vereinzelte Tiere ebenfalls in Höhlen auf. Wochenstubengesellschaften wur- 
den im Gebiet bisher keine gefunden. Der Lebensraum der Kleinhufeisennase in den war- 
men Jahreszeiten ist durch zumindest teilweise bewaldetes Gelände gekennzeichnet. 


Kleine Bartfledermaus — Myotis mystacinus (Kuhl, 1819) 


Von M. mystacinus sind bisher erst zwei Fundorte im Neusiedlersee-Gebiet bekannt. Der 
Erstnachweis stammt von Graefe & Scheuba (1964), die im Ruster-Raum am 23.5.1963 ein 
Weibchen dieser Art fingen. Ein zweiter Fund wurde am 6.6.1964 in Neusiedl/See gemacht 
(Steiner 1965). 


Mausohr — Myotis myotis (Borkhausen, 1797) 


Verbreitung 

Von M. myotis existiert bisher aus dem Neusiedlersee-Gebiet kein Nachweis einer Wochen- 
stubengemeinschaft. Ein regelmäßiges Vorkommen stellt die in der Fledermauskluft über- 
winternde Gruppe dar, deren Bestand seit ungefähr 25 Jahren nur noch 1 — 9 Individuen 
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umfaßt. Vereinzelte überwinternde Exemplare wurden gelegentlich auch in anderen Höhlen 
(Bärenhöhle, Bierkeller- und Enge Kluft) festgestellt. Ein Männchen konnte ich am 9.10.1986 
in Neusiedl fangen. 


Habitat 

Aus dem Gebiet sind nur Höhlen und Stollen als Winterquartiere bekannt. Es ist anzuneh- 
men, daß das Mausohr nur als Wintergast im Neusiedlersee-Gebiet auftritt. Ein Nachweis 
von Wochenstuben wurde bisher nicht erbracht. Auch liegt bis jetzt erst ein Sommerfund 
(Fledermauskluft: 2 Ex., 1976) vor. 


Kleinmausohr — Myotis blythi (Monticelli, 1885) 


Verbreitung 
Bauer (1960) beschreibt M. blythi als eine der häufigsten Fledermäuse des Neusiedlersee- 
Gebietes. Vor 30 Jahren lagen Nachweise dieser Art aus fast allen Teilen des Gebietes vor. 


Heute scheinen vor allem Wochenstuben des Kleinmausohrs wesentlich seltener zu sein. Von 
24 Kirchen des Untersuchungsgebietes beherbergen zur Zeit nur zwei (Purbach, Donners- 
kirchen) Wochenstuben. Vereinzelte übersommernde M. blythi-Individuen fand ich im 
Schloß Halbturn und in der Kirche von Breitenbrunn. Ein weiterer Wochenstuben-Nachweis 
liegt aus den Dachböden der Zollhäuser von Apetlon vor. In der Fledermauskluft konnten 
in den Wintermonaten seit 1980 nur noch jeweils ein Exemplar pro Kontrolle gefunden wer- 
den. Sommerkolonien scheint die Höhle nicht mehr zu beherbergen. 


Habitat 

Das Kleinmausohr scheint ähnliche Ansprüche an den Lebensraum zu stellen wie M. myo- 
this. Als Kulturfolger nimmt die Art gerne Dachböden und Kirchen als Sommerquartiere 
an. Ungestörte, dunkle Räumlichkeiten, wie die Turmspitze, werden dabei bevorzugt. Das 
einzige bisher aufgefundene und ziemlich regelmäßig besetzte Winterquartier stellt die Fle- 
dermauskluft dar. Ganz selten wurden auch in der Bärenhöhle vereinzelte überwinternde 
Tiere gefunden. M. blythi jagt sowohl in Wäldern als auch im offenen Gelände. Kulturstep- 
pen scheinen ebenfalls günstige Jagdgebiete darzustellen. 


Wasserfledermaus — Myotis daubentoni (Leisler, 1819) 


Von der im pannonischen Raum selten vorkommenden M. daubentoni liegen aus dem Unter- 
suchungsgebiet erst ein bekannter Fundort — Neusiedl/See (23.7.1964) — (Steiner 1965) und 
eine Detektor-Verhörung aus Illmitz (Biospeläologische AG, 20.5.1983) vor. Dadurch wird 
das von Solymosy (1939) für das ungarische Seengebiet angeführte Vorkommen der Wasser- 
fledermaus glaubwürdig (siehe Bauer 1960 — Seite 149). 


Zweifarbfledermaus — Vespertilio murinus Linnaeus, 1758 


Verbreitung 

Die Zweifarbfledermaus konnte von Bauer für Neusiedl und Weiden festgestellt werden. Aus 
einer Gewöllaufsammlung aus Purbach von H. Piper aus dem Jahre 1964 existieren drei 
Exemplare dieser Art. Jüngste Nachweise liegen aus Frauenkirchen, St. Andrä, Apetlon und 
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Illmitz vor (Spitzenberger 1984). Bei eigenen Untersuchungen konnte die Art weder gefan- 
gen noch beobachtet werden. Von der Parndorfer Platte (Friedrichshof) gibt es jedoch einen 
Nachweis von V. murinus (Fr. Neumann, Filmaufzeichnung 1985). 


Habitat 

Sommerquartiere der Zweifarbfledermaus befinden sich häufig in und an Gebäuden (Spit- 
zenberger 1984). Nach wie vor unzulänglich bekannt sind die Überwinterungsorte dieser 
Art. Entgegen der früher herrschenden Ansicht, daß V. murinus ein ausgesprochener Wald- 
bewohner sei, beschreibt sie Bauer (1960) als typischen Kulturfolger, der bei uns in Ortschaf- 
ten und Städten anzutreffen ist. 


Breitflügelfledermaus — Eptesicus serotinus (Schreber, 1774) 


Verbreitung 

Die Breitflügelfledermaus wird von Bauer (1960) für Neusiedl, Weiden und Apetlon ange- 
führt. Eigene Sommerbeobachtungen liegen aus Purbach, Neusiedl, Illmitz und Apetlon vor, 
wo die Art jagend festgestellt wurde. Am Albrechtsfeldhof wurde ein einzelnes übersom- 
merndes Stück am Dachboden angetroffen (10.6.1986). Ein Zollhaus von Apetlon wurde 1983 
als Sommerquartier angenommen. 


Habitat 

Als Sommerverstecke scheint E. serotinus, wie auch von anderen Autoren (z.B. Taake & 
Vierhaus 1984) angegeben wird, Dachböden zu bevorzugen, wobei sie sich in engsten Zwi- 
schenräumen aufhält. Das festgestellte übersommernde Tier versteckte sich hinter einem 
Bretterverbau am Dachboden. Winterfunde wurden im Untersuchungsgebiet bisher, mit 
Ausnahme der vereinzelten Höhlenüberwinterer, noch keine gemacht. Jagend konnte die Art 
im offenen, durch Gehölze gegliederten Gelände und in baumbestandenen Siedlungen beob- 
achtet werden. 


Zwergfledermaus — Pipistrellus pipistrellus (Schreber, 1774) 


Das Vorkommen der im pannonischen Raum bisher selten (von Paszlavsky 1918 für Öden- 
burg, von Solymosy 1939 für Nagylozs) festgestellten Zwergfledermaus konnte für das Un- 
tersuchungsgebiet von Steiner (1965) belegt werden, der die Art am 10.5.1963 in Neusiedl 
feststellte. Ein weiterer Nachweis beruht auf einer Detektor-Verhörung in Illmitz (Biospeläo- 
logische AG, 20.5.1983). 


Rauhhautfledermaus — Pipistrellus nathusii (Keyserling & Blasius, 1839) 


Verbreitung 

P. nathusii wird von Bauer (1960) für Rust, Neusiedl, Weiden, den Seewinkel und Hansag 
angeführt. Spätere Nachweise stammen aus Illmitz und Apetlon (Bauer & Wirth 1979). Eige- 
ne Netzfänge erbrachten Belege für Mörbisch (15.6.1986), Donnerskirchen (16.6.1986), Neu- 
siedl (1.7.1986) und Apetlon (21.7.1986). 
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Eine Wochenstube fand ich in der Biologischen Station Illmitz. Damit ist zum ersten Mal 
der Nachweis der Fortpflanzung dieser Art in Osterreich erbracht. 


Habitat 

Das festgestellte Sommerquartier befand sich in einem Hohlraum zwischen Außenwand und 
Dachverbau eines Gebäudes, der nur über einen engen Spalt erreichbar war. Überwin- 
terungsorte dieser Art konnten nicht gefunden werden. Der bevorzugte Lebensraum der 
Rauhhautfledermaus im Untersuchungsgebiet scheint, wie auch für andere Teile Mitteleuro- 
pas angegeben wird (Hanak & Gaisler 1975, Vierhaus & von Bülow 1978, Taake & Vierhaus 
1984), lichtes Waldgelände mit Gewässern zu sein. 


Kleinabendsegler — Nyctalus leisleri (Kuhl, 1817) 


Verbreitung 

N. leisleri wurde von Bauer (1960) für das Gebiet Neusiedl und Weiden festgestellt sowie 
im Schützener Tiergarten vermutet. Ein weiterer Nachweis stammt aus einem Gewölle aus 
Purbach (Aufsammlung H. Piper, 1964). Durch eigene Netzfänge konnte die Art nur für 
Donnerskirchen nachgewiesen werden (21.8.1986). 


Habitat 
Als typische Baumfledermaus bevorzugt der Kleinabendsegler Laubwaldgebiete oder Park- 
flächen mit Altholzbeständen. Die jagenden Tiere wurden am Rande des Leithagebirges 
beobachtet und gefangen (2 Ex.). Sommer- und Winterquartiere konnten nicht festgestellt 
werden. 


Abendsegler — Nyctalus noctula (Schreber, 1774) 


Verbreitung 

Jagdbeobachtungen dieser Art, die vor 30 Jahren aus allen Teilen des Neusiedlersee- 
Gebietes bekannt war (Bauer 1960), liegen aus Rust, Donnerskirchen, Illmitz und Apetlon 
vor. Überwinternde Tiere wurden im Kirchturm von Jois (2 Ex.) und im Dachboden einer 
Scheune am Edmundshof (3 Ex.) gefunden. Eine Mumie erhielt ich von A. Grüll aus dem 
Dachboden eines Apetloner Zollhauses. 


Habitat 

Die beiden festgestellten Winterquartiere befanden sich in Gebäuden, wobei die im Kirch- 
turm gefundenen Tiere in einer Mauerspalte, die Exemplare im Scheunendachboden in ei- 
nem Bretterstapel überwinterten. 


Zu den bevorzugten Jagdgebieten der Art scheint im Untersuchungsgebiet die Seeverlan- 
dungszone zu zählen. Der überwiegende Teil aller Flugbeobachtungen erfolgte über diesem 
Bereich. Außerhalb dieses Biotops gibt es Jagdreviere vor allem über parkähnlichem Gelän- 
de und Wäldern. Ortschaften dürften im Gebiet weniger häufig als Jagdbiotop angenommen 
werden. 
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Mopsfledermaus — Barbastella barbastellus (Schreber, 1774) 


Die Mopsfledermaus tritt im österreichischen Teil des Neusiedlersee-Gebietes nur im Lei- 
thagebirge und hier nur als seltener Wintergast auf. Zwischen 1967 und 1977 konnte die Art 
fünfmal in den Wintermonaten (zwischen 1.11. und 29.3., jeweils nur I Ex.) in der Bärenhöh- 
le angetroffen werden. 


Braunes Langohr — Plecotus auritus (Linnaeus, 1785) 


Ein Nachweis der eher für die bewaldeten kühlen Voralpen- und Gebirgslagen als die panno- 
nischen Niederungen typischen Art liegt aus der Bärenhöhle bei Winden vor, wo am 
30.3.1980 ein Exemplar festgestellt wurde (Biospeläologische AG). 


Graues Langohr — Plecotus austriacus (Fischer, 1829) 


Verbreitung 

Das Graue Langohr, dessen Vorkommen vor 30 Jahren als ‚‚ziemlich häufig’ angegeben 
wurde (Bauer 1960), konnte im Rahmen dieser Untersuchung für alle Teile des Gebietes 
nachgewiesen werden. Sommerquartiere wurden in Donnerskirchen (Kirche), auf der Parn- 
dorfer Platte (Friedrichshof), in Mönchhof (Getreidespeicher), Illmitz (Biologische Station) 
und Pamhagen (Kirche) gefunden. Vereinzelte übersommernde Männchen fand ich in der 
Kirche von Oggau (1 Ex.) und Jois (2 Ex.). Winterfunde stammen aus Mönchhof (Getreide- 
speicher) und Frauenkirchen (Getreidespeicher). 


Habitat 

Im Untersuchungsgebiet stammen alle Sommerfunde aus Gebäuden, wobei Tiere sowohl in 
Spalten als auch lose in der Wand hängend angetroffen wurden. P. austriacus lebt hier im 
Dachgestühl einer Kirche, hinter Bildern im Kirchenschiff, im Holzverbau eines Altares, im 
Dachboden eines Wohngebäudes, im Wandverbau und Keller eines Getreidespeichers. Den 
Winter verbringt die Art sowohl in unterirdischen Quartieren (Fledermaus-, Bierkeller-, 
Endkluft, Bärenhöhle) als auch in Kellergewölben (im Getreidespeicher von Mönchhof und 
Frauenkirchen). — Jagend ist das Graue Langohr am häufigsten im offenen, z.T. baumbe- 
standenen Kulturland zu beobachten. 


Langflügelfledermaus — Miniopterus schreibersi (Kuhl, 1819) 


Verbreitung 

Die meisten Miniopterus-Feststellungen im Untersuchungsgebiet beziehen sich auf Einzel- 
funde. Das einzige bekannte und ehemalige Massenüberwinterungsquartier (Bauer & Steiner 
1960) befindet sich in der Fledermauskluft. Jedoch hat diese Höhle ab 1960 ihre Bedeutung 
als Hauptüberwinterungsort der pannonischen Population verloren (Spitzenberger 1981). 
Einzelfunde liegen aus Rust, Winden und Neusiedl (Bauer 1960) sowie aus der Bärenhöhle 
bei Winden (29.3.1969) vor. Im Laufe meiner Arbeit konnte nur ein Herbstdurchzügler im 
Kloster von Frauenkirchen (4.10.1986) festgestellt werden. 
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Habitat 
Als ausgesprochenes Hohlentier besucht M. schreibersi im Untersuchungsgebiet als Winter- 
und Sommerquartier warme, geräumige Felshöhlen und Stollen. 


Das von dem Durchzügler im Kloster von Frauenkirchen angenommene Zwischenquartier 
befand sich iı® einem Zimmer des ersten Stockwerkes, wo das Tier sich frei an der Decke ' 
hängend eine Woche lang aufhielt. Offenes, klimatisch begünstigtes Gelände scheint das 
Jagdgebiet der Art zu sein. 


Lagomorpha 


Feldhase — Lepus europaeus Pallas, 1778 


Verbreitung 

Der Feldhase ist über den ganzen Neusiedlersee-Raum verbreitet. Eine bemerkenswert hohe 
Dichte hat gegenwärtig der Bestand der Parndorfer Platte, was jedoch auf anthropogene Ein- 
flüsse (Winterfütterungen) zurückzuführen ist. 


Habitat 

Als ausgesprochener Kulturfolger und Generalist fehlt der Feldhase keinem Lebensraum des 
Gebietes völlig. Jedoch zeigen sich in der Siedlungsdichte der verschiedenen Biotope deutli- 
che Unterschiede. Bevorzugte Lebensräume sind Ackerland und Mähwiesen. Innerhalb der 
Ackerlandbiotope werden Getreidefelder am dichtesten besiedelt, gefolgt von Luzerne-, 
Gemüse- und Hackfruchtfeldern, sowie Raps-, Mais- und Sonnenblumenfeldern. In Wein- 
gärten scheint die Feldhasendichte geringer zu sein. Auf Dauergrünlandflächen bewohnt die 
Art vorzugsweise Mähwiesen und ist in derartigen Lebensräumen bis in die Verlandungszone 
des Sees und der Lacken anzutreffen. 


Wildkaninchen — Oryctolagus cuniculus (Linnaneus, 1758) 


Verbreitung 

Mit Ausnahme der geschlossenen Waldflächen des Leithagebirges sowie der See- und 
Lackenverlandungsbereiche ist das Wildkaninchen heute über das ganze Neusiedlersee- 
Gebiet verbreitet. 


Ein interessanter Aspekt bezüglich der Ausbreitungsdichte der Art in Österreich besteht dar- 
in, daß von der Parndorfer Platte die ältesten Hinweise auf freilebende Vorkommen existie- 
ren. So schreibt Grossinger (1793): ,,Apud nos in Mosoniensi tractu circa pagos Zorndorf 
et Nicolsdorf Cunicolorum propago adeo omnia inundavit, ut post annum 1779 a Venatoribus 
plures 4 millibus intecepti fuerint, vixque amplius exstirpari possint; primitus venationis 
causa in campos immissi fuerant, cum Archi-Dux-Christina neglectis etiam Phasianis Cuni- 
culos ignivomis tubis avide impetertet. Alibi per Hungariam in domibus educantur;...” Der 
heutige Bestand unterliegt seit Einschleppung der Myxomatose um 1955 starker Schwankun- 
gen, wobei gegenwartig ein Hoch zu verzeichnen ist. 
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Habitat 

O. cuniculus ist überall dort anzutreffen, wo ihm trockene, leichte Böden die Möglichkeit 
zur Anlage der Baue bieten. Sandiger Boden im hügeligen, gebüschdurchsetzten Gelände 
wird bevorzugt (vgl. Boback 1970, Schröpfer & Günther 1984). Das Wildkaninchen besiedelt 
im Untersuchungsgebiet in hoher Dichte die verbuschten, von Aufforstungsflächen durch- 
setzten Trockenrasenreste der Parndorfer Platte, des Wagrams, die Ruster Hügel und die 
Hänge des Leithagebirgsfußes. Daneben werden Regenerationsstadien anthropogen gestörter 
Bereiche (Deponien, Kies- und Lößgruben) ebenfalls von dichten Kaninchenbeständen be- 
wohnt. Zahlreiche kleinere Kolonien finden sich außerdem in den von Ackerland umgebenen 
trockenen Windschutzstreifen und Gehölzbeständen des gesamten Neusiedlersee-Gebietes. 
Im Seewinkel sind vor allem der das Ostufer des Sees begleitende, mit Weingärten und klei- 
nen Wäldchen bestandene Sanddamm sowie viele kleinere, mit lichtem Gebüsch bewachsene 
Böschungen und Wälle von der Art bewohnt. 


Rodentia 


Eichhörnchen — Sciurus vulgaris Linnaeus, 1758 


Verbreitung 

Das Eichhörnchen bewohnt das ganze Leithagebirge und kommt außerhalb dieses Waldkom- 
plexes nur im Schloßpark von Halbturn und den angrenzenden Waldstücken ständig und in 
größerer Anzahl vor (vgl. Bauer 1960). Beobachtungen einzelner Tiere liegen auch aus dem 
Seewinkel (Podersdorf 1981, Apetlon 1985) vor. 


Habitat 

5. vulgaris scheint im Untersuchungsgebiet mesophile Waldtypen zu bevorzugen (Bauer 
1960). Das Alter der Bäume ist nach Wiltafsky (1978) für den Eichhörnchen-Bestand wichti- 
ger als die artliche Zusammensetzung, da es auf Baumsamen angewiesen ist, die erst von 
einem gewissen Alter der Bäume an produziert werden. Die Art kann sich nur dort ständig 
halten, wo das Samenangebot aufgrund der Zusammensetzung der Baumbestände nach Art 
und Alter nie völlig versiegt. Dichte Baumbestände oder solche mit gut ausgebildetem Un- 
terwuchs werden bei gleichem Nahrungsangebot vorgezogen, da sie besseren Schutz vor 
Feinden bieten (Wiltafsky 1978). 


Ziesel — Spermophilus citellus (Linnaeus, 1766) 
(siehe Seite 39) 


Siebenschläfer — Glis glis (Linnaeus, 1766) 


Verbreitung 

Wie von Bauer (1960) und zuletzt von Spitzenberger (1983) beschrieben wurde, ist der Sie- 
benschläfer im Neusiedlersee-Gebiet auf das Leithagebirge beschränkt. Vorkommen sind 
vor allem aus den mittleren und nördlichen Bereichen des Leithagebirges bekannt. 
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Habitat 

Nach Storch (1978) stellen Laub- und Mischwalder den bevorzugten Lebensraum des Sieben- 
schläfers dar. Für das österreichische Verbreitungsareal wurde jedoch von Spitzenberger 
(1984) ein enger Zusammenhang zwischen dem Auftreten der Buche und Glis-Vorkommen 
gefunden (vgl. schon Wettstein 1963). Auch in Westfalen fallen Siebenschläfer-Vorkommen 
häufig mit Buchenbeständen zusammen (Rehage & Preywisch 1984). 


Natürliche Wohnplätze der Art befinden sich in Felsspalten bzw. -höhlen, die im Ostalpen- 
raum den überwiegenden Anteil an nachgewiesenen Habitaten ausmachen (Spitzenberger 
1983). 


Haselmaus — Muscardinus avellanarius (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Haselmausnachweise im Neusiedlersee-Gebiet liegen bisher nur von verschiedenen Punkten 
des Leithagebirges vor (vgl. Spitzenberger 1983). Eigene Nestfunde stammen aus dem Buch- 
leitengraben, dem Teufelsgraben und dem Lebzelter Berg. 


Auf ein weiteres, allerdings bereits außerhalb des Untersuchungsgebietes gelegenes und bis- 
her nicht bestätigtes Vorkommen deutet ein Haselmausfund in einem Gewölle von Pama hin. 
Es dürfte sich dabei um ein in den Waldflächen zwischen Hainburg und Edelstal erbeutetes 
Exemplar handeln. 


Habitat 

Für den Vorzugsbiotop der Haselmaus bestehen nach Storch (1978) regionale Unterschiede. 
So lebt die Art in den Alpen und dem Alpenvorland vorwiegend auf Schlägen, Lichtungen 
und am Waldrand (Kahmann & von Frisch 1950, Wachtendorf 1951, Spitzenberger 1983). Im 
Teutoburger Wald ist sie hauptsächlich im Buchenaltholzbestand mit z.T. fehlendem Unter- 
wuchs anzutreffen (Meyer 1957). Rehage & Steinborn (1984) geben für Westfalen wiederum 
die Waldrander naturnaher Buchenwalder als bevorzugte Standorte an. 


Im Untersuchungsgebiet zeigt M. avellanarius, wie es Bauer (1960) erkannte und von Spit- 
zenberger (1983) bestätigt wurde, eine deutliche Präferenz feuchter Waldstandorte (vgl. dazu 
auch van Laar 1979). 


Alle eigenen Nestfunde wurden ebenfalls in humiden Waldgesellschaften (bodenfrischer und 
feuchter Eichen-Hainbuchenwald, Bacherlen-Eschenwald) gemacht. Die Nester wurden in 
unterschiedlicher Höhe (zwischen | und 5 m) gefunden. 


Zwergmaus — Micromys minutus (Pallas, 1978) 


Verbreitung 

Wie das Verbreitungsbild (Abb. 31) erkennen läßt, konnte die Zwergmaus in allen Großland- 
schaften des Neusiedlersee-Gebietes mit Ausnahme des Leithagebirges (ein von Bauer im 
Buchleitengraben entdecktes Vorkommen ist erloschen) festgestellt werden. 


Habitat und Bestand 
Über Habitatnutzung und -präferenzen der Zwergmaus gehen die Angaben im Schrifttum 
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Abb. 31: Verbreitung von Micromys minutus im Neusiedlersee-Gebiet 
volle Kreise = Nachweis durch Fange bzw. Lebendbeobachtungen 
leere Kreise = aus Gewöllen 

Dreiecke = Nestfunde 


sehr auseinander. So soll die Art nach Harris (1979) in England eine starke Bindung an 
trockene Grasstandorte zeigen, Glue (1975) dagegen beschreibt sie als Besiedler von Saum- 
biotopen, der seine höchste Dichte in Randzonen zwischen feuchten und trockenen Standor- 
ten erreicht. Nach Böhme (1978) und Jüdes (1981) stellt die Zwergmaus eine Art mit geringer 
ökologischer Toleranz dar, deren Dichte in einem sekundären Lebensraum von den umge- 
benden Biotopen abhängt. 


In Jugoslawien wiederum reicht das Spektrum der Lebensräume, die von M. minutus besie- 
delt werden, von Schilf- und Seggenbeständen über Salzmarschen, Steppenstandorte, Rude- 
ralfluren bis zu Getreidefeldern (vgl. Ham et al. 1980/81, Krystufek & Kovacic 1984). Auch 
Feldmann (1984) gibt für Westfalen eine nahezu stufenlose Abfolge der Zwergmauslebens- 
räume über naturnahe, halbnatürliche Habitate bis hin zu extremen Kulturlandschaftsbioto- 
pen der Getreidefelder an. Spitzenberger (1986) führt ein NW-SE-Gefälle der Habitatpräfe- 
renzen im europäischen Verbreitungsgebiet an. 
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Fur das Neusiedlersee-Gebiet beschreibt Bauer (1960) die Zwergmaus als Charaktertier 
feuchter Halm- und Hochstaudenfluren, das trockenes Kulturgelände, wie Getreidefelder, 
nicht besiedelt und außerhalb seines Primärbiotopes nur in den Hanfkulturen des Hansag 
gefunden werden konnte. Die Befunde der letzten beiden Jahre deuten jedoch auf eine Verän- 
derung dieser Verhältnisse im Untersuchungsgebiet hin. Innerhalb der Verlandungszone im 
Gebiet von Neusiedl/See ergaben Fänge und Nestfunde eine Verschiebung des von der 
Zwergmaus bevorzugten Habitats. Während bei Bauer die Großseggenbestände die höchste 
Zwergmausdichte aufwiesen, lebt die Art heute nur noch vereinzelt in diesen Bereichen. 
Eine Ursache könnte in der stellenweise auftretenden Strukturveränderung dieses Biotops 
durch das Einwachsen von Gehölzen und die Verdichtung der Vegetation zu oft undurch- 
dringlichen Beständen, die von M. minutus im allgemeinen gemieden werden (Kminiak 
1968), liegen. 


Dagegen stammt der Großteil der Nachweise im Bereich der Verlandungszone aus dem über- 
schwemmten Phragmitetum. Vergleicht man die Nestdichte in diesen Lebensräumen mit 
Werten aus der Literatur, so zeigt sich jedoch für das Phragmitetum des Neusiedlersees eine 
relativ geringe Siedlungsdichte von nur durchschnittlich 15 Nestern auf 1 ha. Vergleichswer- 
te für ähnliche Primärbiotope liegen bei 66—337 N/ha (Kminiak 1968). Ob es sich bei dieser 
geringen Dichte um ein Tief des für M. minutus typischen Massenwechsels (Sleptsov 1947, 
Kubik 1952, Goethe 1955, Schmidt 1968, Feldmann 1984) handelt, kann jedoch nicht beur- 
teilt werden. 


Die Art besiedelt heute im Untersuchungsgebiet auch außerhalb der Seeverlandungszone 
verschiedene Sekundärbiotope. Eine kleine Zwergmauspopulation lebt in einem vergrasten 
Pappelwindschutzstreifen südöstlich der Langen Lacke. Nestfunde liegen aus einem Hirse- 
feld südlich St. Andrä, Nest- sowie Lebendbeobachtungen aus einem Getreidefeld südlich 
und südwestlich Andau und aus einem Weizenfeld auf der östlichen Parndorfer Platte vor. 
Aus diesem Gebiet existiert noch ein weiterer Micromys-Nachweis von einem Sorgumfeld 
(R. Willenig, schriftl.). 


Daß sich jedoch diese Tendenz zur Kulturfolge noch weiter verstärkt, ist nicht als wahr- 
scheinlich anzunehmen, solange sich die Intensität landwirtschaftlicher Nutzung in poten- 
tiellen Zwergmaus-Sekundärbiotopen steigert (vgl. Glue 1975). 


Gelbhalsmaus — Apodemus flavicollis (Melchior, 1834) 


Verbreitung und Vorkommen 

Die Gelbhalsmaus zählt, wie die Rötelmaus, zu jenen Arten, deren Vorkommen im Untersu- 
chungsgebiet sich durch die Schaffung neuer Lebensräume in den vergangenen 30 Jahren 
stark vergrößert hat. 


Im Vergleichszeitraum war die Art in großer Dichte in den ausgedehnten Wäldern des Neu- 
siedlersee-Gebietes (Leithagebirge, Ruster Hügel, östliche Parndorfer Platte) anzutreffen, 
die kleinen Waldflächen des Seewinkels wurden von ihr nur zeitweise oder gar nicht besie- 
delt (Bauer 1960). Heute stellt A. flavicollis einen ständigen Bewohner der meisten durch 
Aufforstung begründeten Wäldchen und Windschutzstreifen sowie der großen Waldflächen 
des Untersuchungsgebietes dar. 
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Habitat 

Die Gelbhalsmaus ist im Untersuchungsgebiet als stetes Faunenelement der trockenen bis 
bodenfeuchten Waldgesellschaften anzusehen. Wie jedoch aus Abb. 4 (Seite 20) ersichtlich 
ist, zeigt die Art hinsichtlich ihrer Populationsdichte gewaltige Unterschiede in den verschie- 
denen Waldbiotopen. 


Ihre höchste Dichte erreicht die Gelbhalsmaus in den Waldtypen Flaumeichen-Hoch- und 
-Buschwald, Zerreichenwald, bodensaurer und bodentrockener Eichenwald (vgl. Corke 
1974, 1977, Montgomery 1979). Diese Standorte sind gekennzeichnet durch geringe Boden- 
feuchtigkeit (vgl. Montgomery 1978) sowie schwach ausgebildeten oder stellenweise fehlen- 
den Unterwuchs. A. flavicollis-Habitate weisen, verglichen mit jenen der Wald- und Rötel- 
maus, eine durchschnittlich höhere Lichtintensität am Boden auf. Der für A. sylvaticus ge- 
ringere Lichtintensitätswert ergibt sich daraus, daß die Art in den entsprechenden Lebens- 
räumen in den Saumbiotopen dominiert, wo der Unterwuchs sehr dicht ist. Ferner ist in typi- 
schen flavicollis-Habitaten die auf dem Boden liegende Laubstreu in geringerer Menge vor- 
handen. Keine Korrelationen ergaben sich zwischen dem Auftreten bestimmter Pflanzenar- 
ten und der Siedlungsdichte von A. flavicollis. 


In wesentlich geringerer Dichte konnte die Art auch an bodenfrischen bis bodenfeuchten 
Standorten, an denen C. glareolus dominiert, gefangen werden. In die nassen Gehölzbestän- 
de der Verlandungszone (Aschweidensumpf) dringt A. flavicollis nur als herbstlicher Besu- 
cher ein. In den ruderalen Hochstaudenfluren der äußeren Verlandungszone können sich je- 
doch individuenarme flavicollis-Kolonien halten. Ansiedlungsversuche werden von der 
Gelbhalsmaus auch in den Gehölzen der Buschsteppe gemacht. Es gelingt ihr aber nicht, 
in diesen kleinen Buschbeständen Populationen zu gründen. Dichte unterwuchslose Hecken 
(vor allem Elaeagnus-Pflanzungen) werden dagegen von kleinen flavicollis-Kolonien be- 
wohnt. In Windschutzstreifen mit dichtem Unterwuchs und vergrasten Baumreihen kann sich 
die Art wiederum nicht ständig halten. Vikarianzerscheinungen mit der Waldmaus werden 
aus den Fangergebnissen im Neusiedlersee-Gebiet nicht so deutlich, wie sie z.B. von 
Schröpfer (1984) für das Lipper Bergland nachgewiesen wurden. 


In fast allen untersuchten Waldbiotopen konnte neben A. flavicollis auch die kleinere A. syl- 
vaticus (allerdings oft in wesentlich geringerer Dichte) festgestellt werden. In die von der 
Geibhalsmaus dominierten Wälder, in denen Bauer (1960) nur A. flavicollis nachwies, dringt 
die Waldmaus heute entlang vorgegebener Strukturen (Kahlschläge, Straßen), die meist typi- 
sche Saumbiotope aufweisen, ein. An zahlreichen Standorten (vor allem Wäldchen im See- 
winkel) begegnen sich beide Arten in größerer Zahl. Es handelt sich dabei zum Großteil um 
die Aufforstungsflächen, die ehemals nur von der Waldmaus besiedelt wurden und in die A. 
flavicollis erst im Laufe der letzten 30 Jahre eingewandert ist (vgl. Bauer 1960). 


Eine mögliche Deutung für das offensichtliche Fehlen einer ökologischen Isolierung der bei- 
den Apodemus-Arten scheint zu sein, daß sich die Überlappungsbereiche der Optimalhabita- 
te beider Arten immer mehr vergrößern. Damit erreicht A. flavicollis ihr ökologisches Opti- 
mum in einem Abschnitt, der nun auch von A. sylvaticus bewohnt wird, und umgekehrt. 
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Waldmaus — Apodemus sylvaticus (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Die Waldmaus gehört heute im Neusiedlersee-Gebiet zu den häufigsten Kleinsäugerarten. 
Alle Großlandschaften werden von ihr ganzflachig besiedelt. Eine Aufzählung von Fundor- 
ten dieser allgegenwartigen Art erübrigt sich daher. 


Habitat 

A. sylvaticus stellt, wie dies auch von anderen Autoren (Corbet 1971, Corbet & Southern 
1977, Montgomery 1978, Schröpfer 1984d) vielfach beschrieben wurde, eine euryöke Art 
dar. Ihren Optimalhabitat findet die Waldmaus jedoch, wie bereits Bauer (1960) feststellte, 
in der Waldsteppe bzw. in waldsteppenartigen Sekundärbiotopen. Von allen untersuchten 
Waldbiotopen sind die vergrasten Eichen-Ahorn-Mischwälder und die trockenen Robinien- 
reinbestände jene Lebensräume, in denen A. sylvaticus ihre höchste Siedlungsdichte erreicht 
(Abb. 4, Seite 20). 


In individuenreichen Populationen bewohnt die Waldmaus auch Hecken und vergraste 
Baumreihen. Ihre Toleranz gegenüber Bodennässe beweist die Art als stetes Faunenelement 
der Verlandungszone, in der sie nur dem überschwemmten Phragmitetum völlig fehlt (Abb. 
6, Seite ). A. sylvaticus siedelt in geringerer Dichte aber auch in baumlosen trockenen Le- 
bensräumen (Abb. 9, Seite ). Schließlich muß die Art noch als Bewohner menschlicher 
Siedlungen genannt werden, in denen sie stellenweise die Rolle der Hausmaus zu überneh- 
men scheint (vgl. Mahnert 1970). 


Zwergwaldmaus — Apodemus microps Kratochvil & Rosicky, 1952 


Verbreitung und Vorkommen 

Erste Hinweise auf das Vorkommen auffallend kleinwüchsiger Waldmäuse finden sich be- 
reits bei Bauer (1960). Diese für die Zitzmannsdorfer Wiesen und die Parndorfer Platte nach- 
gewiesenen Tiere konnten bei einer späteren Revision (Herzig-Straschil) als A. microps be- 
stätigt werden. Den ersten definitiven Nachweis dieser Art erbrachte Gauckler (1966) für den 
Hansag. Ein weiterer Fundort wurde für den Südwestteil des Seewinkels bekannt (Pretz- 
mann 1975). 


Die aus den Ergebnissen der Fallenfänge und Gewölleanalysen erhaltenen derzeitigen Ver- 
breitungspunkte (Abb. 32) verstreuen sich über den gesamten Seewinkel und die östliche 
Parndorfer Platte. Zusätzlich konnte die Art in der äußeren Verlandungszone bei Neu- 
siedl/See gefangen sowie in Schleiereulengewöllen aus Oslip festgestellt werden. 


Habitat 

A. microps besiedelt im Untersuchungsgebiet ökologisch sehr verschiedene Lebensräume. 
Einerseits wurde sie an trocken-warmen gehölzfreien Standorten (Halbtrockenrasen auf den 
Zitzmannsdorfer Wiesen, Trockenrasen im Sandeck und auf der Parndorfer Platte), wie sie 
von Kratochvil & Rosicky (1952) für die südslowakischen Vorkommen beschrieben wurden, 
gefunden (vgl. auch Bauer 1960). Andererseits lebt die Art aber auch in feuchten ruderalen 
Hochstaudenfluren entlang des Einserkanals und in der Verlandungsrandzone des Sees (vgl. 
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Abb. 32: Verbreitung von Apodemus microps im Neusiedlersee-Gebiet 
volle Kreise = Nachweis durch Fange 

leere Kreise = aus Gewöllen 

Vierecke = Nachweis anderer Autoren 


Steiner 1978), in Elaeagnus-Beständen an Lackenrändern (z.B. Fuchslochlacke), in vergra- 
sten Aufforstungsstreifen, im Ulmenhain, wo sie nach Pretzmann (1975) eine höhere Sied- 
lungsdichte erreicht als auf angrenzenden Wiesen, sowie in oder am Rande von Getreidefel- 
dern (vgl. Gauckler 1966). 


Warum jedoch die Art trotz ihrer breiten ökologischen Amplitude (Steiner 1978) und ihrer 
Fähigkeit, als Nahrungsgeneralist (Holisova & Obrtel 1984) verschiedenste trophische Ni- 
schen zu besetzen, nur lokal nachgewiesen werden konnte, geht aus den Befunden dieser Un- 
tersuchungen nicht hervor. 


Hausratte — Rattus rattus (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 
R. rattus-Nachweise für das Neusiedlersee-Gebiet beruhen bislang auf Gewöllfunden. Auch 
im Rahmen dieser Untersuchungen konnte die Art nur in Gewöllen festgestellt werden. So 
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liegen je zwei Hausratten-Exemplare aus Gewöllen von der Seemühle/Wulka sowie dem 
Sandeck vor. Eine weitere Verbreitung der Art im Untersuchungsgebiet ist jedoch aufgrund 
des Fehlens optimaler Lebensräume und günstiger nahrungsökologischer Verhältnisse (vgl. 
Bauer 1960, Wolff et al. 1980) nicht anzunehmen. 


Habitat 

R. rattus stellt in Nord-, West- und Mitteleuropa einen Kommensalen des Menschen dar, der 
auf den Schutz von Gebäuden angewiesen ist (Bauer 1960, Becker 1978, Wolff et al. 1980, 
von Bülow 1984). 


Wanderratte — Rattus norvegicus (Berkenhout, 1769) 

Verbreitung 

Als Belegmaterial liegen für das Untersuchungsgebiet zwei Fänge sowie mehrere Gewöllfun- 
de vor. Gefangen wurde R. norvegicus in der See-Verlandungszone bei Illmitz und im Teich- 
wäldchen bei Neusiedl/See. Gewöllnachweise existieren aus Oslip, Donnerskirchen, der 
Wulka-Mündung, Halbturn, St. Andrä, Apetlon und dem Sandeck. Wie bereits von Bauer 
(1960) angegeben wird, kann eine ganzflächige Verbreitung der Art im Untersuchungsgebiet 
angenommen werden. 


Habitat 

Neben ihrer primären kommensalen Lebensweise (Becker 1978) wählt die Wanderratte aber 
auch Standorte weitab von Siedlungen als Lebensraum. Im Untersuchungsgebiet stellt die 
Verlandungszone einen derartigen Sekundärbiotop dar, innerhalb der vor allem das über- 
schwemmte Phragmitetum als Habitat angenommen wird (vgl. Goethe 1955, Bauer 1960, Za- 
pletal 1964). 


Hausmaus — Mus musculus Linnaeus, 1758 

Verbreitung 

Hausmausnachweise liegen aus Gewöllen von allen Landschaftsteilen des Neusiedlersee- 
Gebietes vor. 


Habitat 

M. musculus lebt im Untersuchungsgebiet überwiegend als Kommensale in oder an Gebäu- 
den, in denen Nahrung kontinuierlich zur Verfügung steht. Halbkommensale oder ‚,‚out- 
door-Formen” treten nach den Angaben verschiedener Autoren (u.a. Goethe 1955, Bauer 
1960, Reichstein 1978, Belz 1984) abseits menschlicher Siedlungen in unterschiedlichen Le- 
bensräumen (Äcker, Getreidefelder, Wiesen, Waldlichtungen) auf. Auf die für das Untersu- 
chungsgebiet keineswegs allgemeine Verbreitung nichtkommensaler Hausmäuse verweist 
bereits Bauer (1960). Er konnte sie vereinzelt in der Seeverlandungszone und an Lackenrän- 
dern, sowie in Kolonien auf Trockenrasen und Feldern nachweisen. Der Bestand der halb- 
kommensalen Formen scheint jedoch stark abgenommen zu haben. Es gelang mir im gesam- 
ten Untersuchungsgebiet nur zwei freilebende Hausmäuse zu fangen (Verlandungszone von 
Purbach und Trockenrasen am Sandeck) (vgl. Belz 1984). Dieser Rückgang macht sich auch 
in den Gewöllbefunden (Tab. 2, Seite 31) bemerkbar. 
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Ahrenmaus — Mus spicilegus Petenyi, 1882 


Verbreitung 

Das am Westrand des südeuropäischen Verbreitungsareals der Ährenmaus gelegene 
Neusiedlersee-Gebiet (Reichstein 1978, Orsini 1982, Wilenig 1987, Unterholzner, in Vorb.) 
wird von der Art nur im Bereich der Parndorfer Platte sowie des Seewinkels lokal besiedelt 
(vgl. Unterholzner, in Vorb.). Das Vorkommen der Ährenmaus in Österreich wurde erstmals 
von Festetics (1961) beschrieben. Bei Bauer (1960) wird die gesamte Mus-Population des Un- 
tersuchungsgebietes in Anlehnung an Zimmermann (1949) noch als Mus musculus spicilegus 
geführt. 


Habitat 

M. spicilegus stellt im Untersuchungsgebiet eine ausgesprochen stenöke Art dar, deren Vor- 
kommen vom Vorhandensein bestimmter ‚‚Wildacker-Biotope’” abhängig ist (Unterholzner, 
in Vorb.). Es handelt sich dabei um Lebensräume, die durch ihr Nahrungsüberangebot (das 
vor allem von Pflanzen wie Amaranthus sp. und Chenopodium sp. geboten wird) der Ähren- 
maus die Möglichkeit bieten, Vorratshügel anzulegen. 


Derartige Standorte, zu denen neben den eigentlichen Wildäckern auch manche Brachen und 
junge Robinienaufforstungen zählen, werden jedoch nur in dem Sukzessionsstadium ange- 
nommen, das noch nicht durch das Auftreten einer Grasnarbe gekennzeichnet ist. Weitere, 
die Besiedlung einschränkende Faktoren scheinen die Tiefgründigkeit des Bodens (minde- 
stens 0,5 m) sowie die Höhe des Grundwasserspiegels zu sein (Unterholzner, in Vorb.). Im 
Sommer verstreuen sich die Tiere auf verschiedene offene Lebensräume, deren Spektrum 
von Getreide-, Mais- und Hirsefeldern über ruderale Trockenrasen bis hin zu älteren vergra- 
sten Robinienpflanzungen reicht. 


Hamster — Cricetus cricetus (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung und Bestand 

Das Verbreitungsareal des Hamsters im Neusiedlersee-Gebiet (Abb. 33) entspricht heute in 
seinen Umrissen noch ungefähr dem von Bauer (1960) beschriebenen. Das Netz der Verbrei- 
tungspunkte ist jedoch bei weitem nicht mehr so dicht wie es vor 30 Jahren noch war, und 
die Art kann heute im Untersuchungsgebiet nicht mehr als häufig angesehen werden. 


Habitat 

C. cricetus ist ein Bewohner offener Landschaften, die durch tiefgründigen, zur Anlage der 
Baue geeigneten Boden, dessen Grundwasserspiegel mindestens 120 cm unter der Oberflä- 
che liegt, ausgezeichnet sind (Grulich 1975, Vohralik & Andera 1976, Grulich 1981). Pelzers 
& van der Reest (1984) weisen auf die Bedeutung der Hangneigung für die Errichtung von 
Hamsterbauten hin. Im Untersuchungsgebiet werden von C. cricetus heute Trockenrasen nur 
im Übergangsbereich zu landwirtschaftlich genutzten Flächen besiedelt. Im Zentrum ausge- 
dehnter Hutweiden und Trockenrasen konnte die Art nicht nachgewiesen werden. Innerhalb 
der vom Hamster bewohnten Kultursteppenbiotope ließ sich keine Präferenz bestimmter Ha- 
bitate feststellen. Hamsterbaue wurden in Weingärten, Getreide-, Klee- und Luzernefeldern 
sowie in Sonnenblumenkulturen gefunden. Trotz seiner ausgeprägten Neigung zur Kulturfol- 
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Abb. 33: Verbreitung von Cricetus cricetus im Neusiedlersee-Gebiet im Zeitraum 1984 — 1986 (Nachweis durch Le- 
bendbeobachtungen und Straßenopfer) 


ge und dem damit verbundenen großen Angebot an Lebensräumen ist ein starker Rückgang 
des Hamsters im Untersuchungsgebiet zu verzeichnen. 


Die Vermutung liegt nahe, daß sich die Tendenz zu intensiver, großflächiger und unkrautfrei- 
er Bewirtschaftung der Agrarflächen negativ auf den Hamsterbestand auswirkt. Inwieweit 
der Einsatz von Bioziden in der Landwirtschaft einen Einfluß auf C. cricetus ausübt, wurde 
bisher nicht untersucht. 


Rötelmaus — Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) 
(siehe Seite 47) 


Bisamratte — Ondatra zibethicus (Linnaeus, 1766) 


Verbreitung 
Die Bisamratte ist über die gesamte Verlandungszone des Neusiedlersees verbreitet und 
kommt in den stärker verschilften Lacken des Seewinkels vor (vgl. Bauer 1960). 


78 


Habitat 

O. zibethicus besiedelt, wie von vielen Autoren (u.a. Elton 1958, Errington 1963, Doude van 
Troostwijk 1976, Pietsch 1978) beschrieben wird, in seinem nun holarktischen Verbreitung- 
sareal ein weites Spektrum an aquatischen Lebensraumen. Nach Zejda (1976) scheint die Art 
in der CSSR jedoch Habitate zu meiden, die dichte Gehölzbestände und seichte, klare Was- 
serflächen oder steinigen Boden aufweisen. 


In Mitteleuropa findet die Bisamratte, wie Pietsch (1982) angibt, in größeren Teichen oder 
Seen mit starker Wasserpflanzenproduktion ihre optimalen Bedingungen. Die ausgedehnten 
Schilfflächen des Untersuchungsgebietes entsprechen, wie schon von Bauer (1960) darge- 
stellt wird, weitgehend den nearktischen Primärbiotopen der Bisamratte. Sie werden von ihr 
in relativ hoher Dichte besiedelt. Von einer von Knoflacher (1974) vorausgesagten starken 
Zunahme der Art im Schilfgürtel des Neusiedlersees kann jedoch nicht die Rede sein. 


Schermaus — Arvicola terrestris (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Die Schermaus konnte nur im Bereich der Verlandungszone von Neusiedl und Illmitz und 
der Zitzmannsdorfer Wiesen durch Fänge nachgewiesen werden. Gewöllfunde liegen aus 
mehreren Orten um den See sowie vereinzelt aus dem Seewinkel (St. Andrä, Apetlon) und 
dem Hansag (Tadtner Meierhof) vor (vgl. Bauer 1960). 


Habitat 

Die im Neusiedlersee-Gebiet auffallend enge Bindung von A. terrestris an das Wasser be- 
schreibt bereits Bauer (1960). Die Art konnte nur im ständig überschwemmten Schilfgürtel 
des Sees und an einem wasserführenden Kanal (Zitzmannsdorfer Wiesen) gefangen werden. 
Abseits des Sees lebt die Schermaus im Phragmitetum der Lacken und an Wassergräben 
(Bauer 1960). An trockenen Standorten und im Kulturland konnte sie nicht festgestellt wer- 
den (vgl. dagegen Goethe 1961, Wendland 1969, Wieland 1973, Pelz 1984 für Populationen 
des nördlichen Mitteleuropa). Auch ein regelmäßiger Wechsel zwischen feuchten und 
trockenen Lebensräumen, wie ihn russische (Maximov, Pantelejev aus Wieland 1973) und 
tschechische Autoren (Kratochvil & Grulich 1961) anführen, ist im Untersuchungsgebiet 
nicht zu beobachten. Die relative Seltenheit der Art, auf die schon Bauer (1960) hinweist, 
dürfte auf Raum- und Nahrungskonkurrenz mit der Bisamratte, die ähnliche Habitatansprü- 
che zeigt, zurückzuführen sein (Bauer 1960, Zejda 1976). 


Feldmaus — Microtus arvalis (Pallas, 1779) 


Verbreitung 
M. arvalis ist über das ganze Untersuchungsgebiet verbreitet, soweit ihr Trockenrasen- und 
Kultursteppenbiotope Lebensraum bieten. 


Habitat 
Die Feldmaus besiedelt offene, nicht zu feuchte Graslandschaften mit niedriger Vegetation 
(Stein 1952). — Im Untersuchungsgebiet ist sie auf Trockenrasen, Hutweiden, Wiesen und 
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Kleefeldern sowie stellenweise, soweit der Grundwasserspiegel nicht zu hoch ist, auf den 
landwärtigen Verlandungswiesen anzutreffen. Auf diese Lebensräume ist die Art jedoch, wie 
Bauer (1960) und spater Spitzenberger (1966) erkannten, nur zur Zeit geringer Populations- 
dichte beschrankt. Erreicht der Feldmausbestand sein Haufigkeitsmaximum, treten die Tiere 
auch in fur sie atypischen Lebensraumen wie den seenahen, sumpfigen Verlandungs- (Spit- 
zenberger 1966) und Ackerflachen (vgl. Stein 1952, Pelikan 1955, Bauer 1960) auf. Den opti- 
malen Feldmaushabitat scheinen im Untersuchungsgebiet, wie dies auch Rucik (1967) fiir Ju- 
goslawien und Schröpfer & Hildenhagen (1984) für Westfalen feststellten, Dauergrünland- 
standorte mit dichter Grasnarbe und hohem Anteil an dicotylen Pflanzen zu bieten. 


Erdmaus — Microtus agrestis (Linnaeus, 1761) 


Das von Bauer (1960) beschriebene Fehlen der Erdmaus im Neusiedlersee-Gebiet konnte im 
Rahmen dieser Untersuchung bestätigt werden. An keinem der potentiellen agrestis- 
Standorte (vor allem Nordwesthang des Leithagebirges) ließ sich die Art durch Fallenfänge 
nachweisen. Auch erbrachten die Gewölleanalysen keine Erdmausfunde. Ein in diesem Zu- 
sammenhang zu erwähnender, interessanter Aspekt ist das Auftreten einer agrestis- 
ähnlichen, zusätzlichen Schlinge am 2. oberen Molaren an mehreren Schädeln aus Gewöllen 
des Gebietes (vgl. dazu Krystufek 1986). 


Nordische Wühlmaus — Microtus oeconomus (Ehik, 1929) 
(siehe Seite 55) 


Kleinwühlmaus — Microtus subterraneus (De Selys-Longchamps, 1831) 


Verbreitung 

Wie die Fundorte (Abb. 34) erkennen lassen, ist die Kleinwühlmaus fast über das gesamte 
Neusiedlersee-Gebiet sporadisch verteilt. Nur im Leithagebirge konnte sie von mir nicht 
nachgewiesen werden. Es ist jedoch anzunehmen, daß die Art auch hier lokal vertreten ist 
(Bauer 1960). 


Habitat 

Wie von verschiedenen Autoren (Grummt 1960, von Knorre 1978, Niethammer 1982) be- 
schrieben wird, stellt M. subterraneus eine Art mit relativ breiter ökologischer Valenz dar. 
Jedoch wird auch stets auf die enge Bindung an Bodenfeuchtigkeit hingewiesen. 


Im Untersuchungsgebiet, dessen subterraneus-Vorkommen Reliktcharakter haben (Kratoch- 
vil 1952), wird die Art nach Bauer (1960) ausgesprochen stenök und besiedelt feuchte, meist 
deckungsreiche Standorte. Auf eine ausgeprägte Stenözie der Art weisen auch die Befunde 
meiner Untersuchung hin. Jedoch scheint für die Besiedlung durch die Kleinwühlmaus nicht 
allein die Bodenfeuchtigkeit ausschlaggebend zu sein. Ein sehr wesentlicher Faktor dürfte 
das Vorhandensein von Gehölzbestand sein. Ähnlich wie Schröpfer (1984b) für Westfalen an- 
gibt, besiedelt M. subterraneus auch im Untersuchungsgebiet bevorzugt die gut strukturier- 
ten, meist deckungsreichen Saumbiotope von Windschutzstreifen, Hecken, ruderalen Hoch- 
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Abb. 34: Verbreitung von Microtus subterraneus im Neusiedlersee-Gebiet 
volle Kreise = Nachweis durch Fänge 
leere Kreise = aus Gewöllen 


staudenfluren und Wäldchen. Ausgedehntere Wiesenflächen (z.B. Zitzmannsdorfer Wiesen) 
werden nur an den Stellen besiedelt, wo Ruderalfluren oder Gebüsche auftreten. Ruderali- 
sierte, gebüschdurchsetzte Trockenrasen (z.B. Kalvarienberg in Neusiedl/See) werden von 
der Art in geringer Dichte bewohnt. 


Innerhalb der Verlandungszone tritt sie im trockenen Phragmitetum sowie in den vorgelager- 
ten Feuchtwiesen auf. Auch hier kommt die Bindung an Gehölze deutlich zum Ausdruck. 
Die höchste Siedlungsdichte konnte in vergrasten Pappelwindschutzstreifen festgestellt wer- 
den. Aus den verschiedenen Fundorten von M. subterraneus geht hervor, daß diese Wühl- 
maus im Neusiedlersee-Gebiet deckungsreiche Grasstandorte bevorzugt, die stets durch das 
Vorhandensein von Gehölzen gekennzeichnet sind (vgl. auch Schröpfer 1984b). Möglicher- 
weise stellt die damit zusammenhängende ausreichende Beschattung einen wesentlichen 
Umweltparameter dar. Entgegen den Erkenntnissen von Grummt (1960) scheint die Art der 
Bodenbeschaffenheit hier jedoch keinen die Besiedlung mit der Kleinwühlmaus einschrän- 
kenden Faktor darzustellen. 
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Streifenmaus — Sicista subtilis (Pallas, 1773) 


Das Vorkommen der Streifenmaus im Neusiedlersee-Gebiet, dessen Entdeckung auf Machu- 
ra (1942) zurückgeht, konnte bisher nur für zwei Gebiete, die Zitzmannsdorfer Wiesen und 
das Sandeck, durch einige Funde (5 Exemplare) belegt werden. 


Trotz intensiver Sammeltatigkeit in den bekannten und anderen potentiellen Lebensräumen, 
die im Untersuchungsgebiet ehemals gebüschdurchsetzte und offene Trockenrasen- bzw. 
Hutweidenstandorte darstellten, konnte die Art nicht mehr nachgewiesen werden. Auch fehlt 
die Streifenmaus unter 5000 aus dem Gebiet östlich des Sees stammenden Kleinsäugerschä- 
deln aus Eulengewöllen. 


Carnivora 


Rotfuchs — Vulpes vulpes (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 
Die Art ist im Neusiedlersee-Gebiet in allen Großlandschaften anzutreffen, eine Aufzählung 
einzelner Fundorte scheint somit nicht notwendig. 


Habitat 

Mit Ausnahme der durch hohen Grundwasserspiegel ausgezeichneten Bereiche des Seevor- 
geländes und Seewinkels bewohnt der Fuchs alle Lebensräume des Gebietes, sofern sie ihm 
genügend Nahrung bieten. In halboffenen, reich strukturierten Landschaftsgebieten ist die 
Siedlungsdichte jedoch wesentlich höher als in geschlossenen Wäldern oder intensiv kulti- 
vierten Bereichen. 


Die von Feldern umgebenen Waldparzellen des Seewinkels stellen einen optimalen Lebens- 
raum für die Art dar. Entlang der Dämme dringt der Fuchs auch weit in die Verlandungszone 
des Sees vor, dessen Fläche im Winter einen sehr wesentlichen Jagdbiotop darstellt. 


Marderhund — Nyctereutes procyonoides (Gray, 1834) 


Verbreitung 

Von dieser für Österreich ‚‚neuen” Art liegen aus dem Neusiedlersee-Gebiet bisher zwei 
Meldungen vor. Im Februar 1987 wurde in den Leithaauen bei Nickelsdorf ein weibliches 
Tier erlegt (Photo, Burgenländ. Freiheit, 18.3.1987). Die zweite, allerdings nicht gesicherte 
Meldung bezieht sich auf eine Beobachtung, die im Herbst 1987 bei Jois gemacht wurde 
(Hinweis von H. Sinowatz). 


Habitat 

Beide Marderhundmeldungen stammen aus Gebieten, die denen aus der Literatur bekannten 
Lebensräumen der Art entsprechen (vgl. Nowak & Pielowsky 1964, Röben 1975, Nowak 
1984). Auf der Parndorfer Platte wurde das Tier in einem schilfreichen Auwaldbereich ge- 
fangen. Die Joiser Beobachtung wurde im Phragmitetum der Seeverlandungszone gemacht. 
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Baummarder — Martes martes (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Das Vorkommen des Baummarders im Untersuchungsgebiet beschrankt sich auf das bewal- 
dete Leithagebirge. Belege liegen aus den Gemeindegebieten Winden (1962) und Hornstein 
(Sinowatz mdl. 1988) im Nordosten bzw. Südosten des Gebirges vor. 


Habitat 

M. martes bewohnt als ausgesprochenes Waldtier nur die geschlossenen Waldareale des Un- 
tersuchungsgebietes. Dichte, reich strukturierte und hochwaldartige Mischwälder werden of- 
fensichtlich als Lebensraum bevorzugt (vgl. Hutterer & Geraets 1978, Pulliainen 1980, 
Schröpfer 1984e). Die kleinen Naturwaldinseln und die auf Pflanzungen des 19. Jahrhunderts 
zurückgehenden Gehölzbestände der Parndorfer Platte und des Seewinkels bieten der Art 
keinen geeigneten Siedlungsraum. 


Steinmarder — Martes foina (Erxleben, 1777) 


Verbreitung 
Der Steinmarder ist über das ganze Neusiedlersee-Gebiet verbreitet und gehört zum Faunen- 
bestand der meisten Siedlungen des Gebietes. 


Habitat 

Neben den sekundären Lebensräumen Dorf und Stadt, in denen M. foina als ausgesproche- 
ner Kulturfolger häufig anzutreffen ist, besiedelt die Art im Untersuchungsgebiet auch ver- 
schiedene siedlungsferne Biotope. Dazu zählen einerseits die trockenen Waldgesellschaften 
des Gebietes sowie verbuschte Felsstandorte und Steinbrüche (vgl. dazu Bauer 1960, Flamm 
1972, Müller 1978). Sogar in die ganz offene Agrarsteppe dringt die Art vor und jagt dann 
an Landstraßen, Feldrändern und auf offenen Hutweidenflächen. Anscheinend schlagen 
Steinmarder manchmal, ähnlich M. eversmanni, in einsamen Strohmieten auch für längere 
Zeit ihr Quartier auf. 


Hermelin — Mustela erminea Linnaeus, 1758 


Verbreitung 

Das Hermelin fehlt keinem Großraum des Gebietes völlig. Beobachtungen liegen von zahl- 
reichen Punkten um den Neusiedlersee, aus dem Seewinkel, von der Parndorfer Platte (süd- 
lich Friedrichshof, südwestlich Edmundsdorf) sowie vom Rande des Leithagebirges (bei 
Purbach, Donnerskirchen, Schützen) vor. 


Habitat 

Der typische Lebensraum von M. erminea läßt sich im Neusiedlersee-Gebiet schwer charak- 
terisieren, da die Art an den unterschiedlichsten Standorten anzutreffen ist. — Wesentliche 
Habitatfaktoren scheinen jedoch Deckung und ausreichendes Nahrungsangebot zu sein. Als 
Bestandteile des Hermelin-Lebensraumes treten folgende Strukturen immer wieder auf: Ge- 
hölzbestände in Form von Hecken, Windschutzstreifen, Feldgehölze und Waldränder, Gär- 
ten, Gehöfte, Siedlungen, Felder und Feldränder, Wiesen sowie die Nähe von Gewässern. 
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Mauswiesel — Mustela nivalis Linnaeus, 1758 


Verbreitung 
Vom Mauswiesel liegen aus allen Teilen des Neusiedlersee-Gebietes Nachweise vor. 


Habitat 

Ähnlich wie das Hermelin besiedelt M. nivalis sehr unterschiedliche Lebensräume, jedoch 
scheinen trockenere Standorte bevorzugt zu werden. Am häufigsten wurde die Art an Wald- 
und Feldrändern, in der Buschsteppe, auf Trockenrasen und in Gärten beobachtet. Im See- 
vorgelände (Feuchtwiesen, landseitiges Phragmitetum) und in den feuchteren Bereichen des 
Lackengebietes sind Mauswiesel wesentlich seltener anzutreffen. 


Iltis — Mustela putorius Linnaeus, 1758 


Verbreitung 

Wie der Karte (Abb. 35) entnommen werden kann, stammt der überwiegende Teil der Beob- 
achtungen und Funde von M. putorius aus dem Gebiet zwischen Neusiedlersee-Westufer und 
Leithagebirge. Die aus dem Seewinkel vorliegenden Meldungen beschränken sich mit Aus- 
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Abb. 35: Verbreitung von Mustela eversmanni (volle Kreise) und Mustela putorius (leere Kreise) im Neusiedlersee- 
Gebiet 
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nahme von Halbturn auf dessen südlichen Bereich. Von der Parndorfer Platte existieren nur 
Nachweise des Steppeniltisses. 


Habitat 

Im Gegensatz zu M. eversmani bevorzugt der Iltis im Untersuchungsgebiet wahrscheinlich 
deckungsreicheres und feuchteres Gelände. Zwei Habitatschwerpunkte werden deutlich er- 
kennbar. Der eine ist der Siedlungsraum des Menschen, wo die Art in Ortschaften und Ge- 
höften bzw. deren Nähe anzutreffen ist. Eine zweite Nische stellen Uferbereiche dar. So 
konnten Iltisse im Seevorgelände und an verwachsenen Wassergräben beobachtet werden. 


Steppeniltis — Mustela eversmanni Lesson, 1827 

Verbreitung 

Die häufigsten Nachweise von M. eversmanni im Neusiedlersee-Gebiet stammen einerseits 
von der Parndorfer Platte, andererseits aus dem südlichen Seewinkel (Abb. 35). Vereinzelte 
Meldungen liegen aus dem Bereich westlich des Sees vor. Dagegen fehlen vom Wagram und 
dem nördlichen Seewinkel jegliche Nachweise. 


Habitat 

M. eversmanni ist ein Bewohner offener, steppenartiger Landschaften. Wie mehrere Nach- 
weise aus dem Gebiet bestätigen, ist die Art jedoch keineswegs auf Trockenstandorte wie 
Hutweiden, Trockenrasen und Felder beschränkt. Sie nützt auch feuchtere Stellen des See- 
vorgeländes und Lackengebietes. 

In die von M. putorius eingenommenen Nischen Siedlungsgebiet und Uferbereich dringt der 
Steppeniltis nur gelegentlich und randlich ein. Obwohl sich im Neusiedlersee-Gebiet die 
Verbreitungsschwerpunkte von M. eversmanni mit jenen von S. citellus zum Großteil 
decken, dürfte, wie dies Befunde außerhalb des Untersuchungsgebietes zeigen (Bauer mdl.), 
eine Abhängigkeit vom Ziesel als Beutetier nicht in dem Ausmaß bestehen, wie öfter ange- 
nommen wurde (Bauer 1960, Kratochvil 1962, Mazak 1965). Es ist im Gegensatz zu S. citel- 
lus auch keine Bestandsabnahme der Art erkennbar. 


Dachs — Meles meles (Linnaeus, 1758) 

Verbreitung 

Vom Dachs liegen seit dem Vergleichszeitraum relativ wenige Nachweise aus dem Gebiet 
vor. Die meisten davon entfallen auf das Leithagebirge (Sinowatz mdl.). Auf der Parndorfer 
Platte konnte die Art im Laufe der vorliegenden Untersuchung zweimal festgestellt werden 
(Teichwäldchen bei Neusiedl, Karlwald). Aus dem Seewinkel wurde der Dachs innerhalb 
der letzten 30 Jahre nur einmal (1970, Sandeck, Walter mdl.) gemeldet. 


Habitat 

M. meles besiedelt im Untersuchungsgebiet vornehmlich Waldstandorte, wobei ihm die 
Eichen-Hainbuchenwälder des Leithagebirges anscheinend die günstigsten Verhältnisse bie- 
ten (vgl. Bauer 1960). Seine Streifzüge dehnt der Dachs jedoch auch auf die an die Wälder 
grenzenden Kulturflächen, wie z.B. Weingärten, aus. Uber die Errichtung von Sommerbau- 
en auf Feldern (vgl. Goethe 1955, Neal 1986) liegen aus dem Gebiet keine Nachweise vor. 
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Fischotter — Lutra lutra (Linnaeus, 1756) 


Verbreitung 

Vom Fischotter existiert seit dem Vergleichszeitraum nur ein gesicherter Nachweis aus dem 
österreichischen Seegebiet. — Er stammt vom Südostufer des Sees, aus dem Bereich zwi- 
schen Illmitzer Seebad und Sandeck. Dort wurde zwischen 1960 und 1965 von K. Bauer und 
E. Freundl in einer Blänke im seeseitigen Phragmitetum eine Fischotterfamilie gesichtet. 
Eine zweite, nicht bestätigte Meldung liegt vom Purbacher Kanal aus der Nähe der Kläranla- 
ge vor (Jäger A. Hermann mdl. 1987). 


Habitat 

Obwohl die Verlandungszone des Neusiedlersees entlang des West- und Südostufers den Ha- 
bitatanforderungen der Art entsprechen würde (Chanin 1985), gibt es bisher keine eindeuti- 
gen Nachweise einer dauernden Ansiedlung im österreichischen Gebiet. Es kann nur vermu- 
tet werden, daß die am Südostufer beobachtete Familie einer ansässigen Population angehör- 
te. Möglicherweise handelt es sich jedoch um eine Ausstrahlung aus dem Südteil des Sees, 
wo aufgrund idealer und vor allem ungestörter Verhältnisse eine dauernde Besiedlung der 
Art zu erwarten ist. Die z.T. starke anthropogene Störung des Schilfgürtels dürfte ein Grund 
für das Fehlen im Untersuchungsgebiet sein. 


Wildkatze — Felis silvestris Schreber, 1777 


Obwohl die Wildkatze am Alpenostrand bis Ende des vorigen Jahrhunderts nicht selten und 
von 1900 bis 1950 noch sporadisch vorkam, liegen aus dem Leithagebirge, das den Habitat- 
anforderungen der Art entsprechen würde, nur zwei undatierte Meldungen vor. Es handelt 
sich dabei um eine rezente linke Mandibel aus dem Steinbruchgelände bei Müllendorf sowie 
einen holozänen Mandibelrest aus einer Höhle am SW-Fuß des Zeilerberges (beide Stücke 
in der Säugetiersammlung des Naturhistorischen Museums Wien). Eine unpublizierte Ar- 
beitskarte im Archiv der Sammlung verzeichnet außerdem einen Fund im niederösterreichi- 
schen Vorland des Leithagebirges. Schließlich werden noch im Inventarbuch der Vogel- und 
Säugetiersammlung in der Burg zu Lockenhaus zwei Wildkatzen aus dem Kapuvarer Erlen- 
wald (1883, 1890) erwähnt (Aumüller 1967). 


Artiodactyla 


Wildschwein — Sus scrofa Linnaeus, 1758 


Verbreitung 

Das Schwarzwild lebt im Untersuchungsgebiet überall im Leithagebirge und stellenweise in 
der Verlandungszone des Sees. Diese beiden Vorkommen stellen autochthone Bestände dar. 
Außerdem liegen vereinzelte Meldungen aus dem westlichen (Illmitzer Zicksee) und östli- 
chen Seewinkel (Albrechtsfelder Wald) vor. 
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Habitat 

In den beiden Schwarzwildarealen des Gebietes werden die Lebensraumanspriiche der Art 
(vgl. Hennig 1981, Briedermann 1986) völlig erfüllt. Sowohl die Eichen-Hainbuchenwalder 
des Leithagebirges als auch die Seeverlandungszone bieten einerseits genügend Deckung für 
die Anlage von Schlafplätzen und Wurfkesseln. Andererseits findet das Wildschwein in bei- 
den Lebensräumen das ganze Jahr über ausreichend Nahrung (vor allem Baummast bzw. 
ober- und unterirdische Pflanzenteile) sowie Wasserstellen und Schlammlöcher zum Suhlen 
und Schöpfen. 


Rothirsch — Cervus elaphus Linnaeus, 1758 


Verbreitung und Bestand 

Das Rotwild bewohnt im Neusiedlersee-Gebiet die Wälder des Leithagebirges und die Ver- 
landungszone des Sees. Beide Bestände unterlagen seit dem Vergleichszeitraum relativ star- 
ken Schwankungen (Jagdstatistik 1960 — 1987 des Österreichischen Statistischen Zentralam- 
tes). So zeigen die Abschußzahlen für das Leithagebirge einen gewaltigen Anstieg zwischen 
1970 und 1975. Die seit 1960 geringste Populationsdichte war Anfang der achtziger Jahre zu 
verzeichnen. Der Grund für diese Bestandsschwankungen dürfte im zeitweise hohen Jagd- 
druck liegen. 


Habitat 

Das Leithagebirge stellt durch seine weitgehend geschlossene Bewaldung und die für die Art 
wesentlichen ökologischen Verhältnisse, wie ungestörte Äsungs- und Brunftplätze, Einstän- 
de und Suhlen, einen noch relativ günstigen Lebensraum dar. Dagegen scheinen sich die von 
vornherein ungünstigeren ökologischen Bedingungen für den Rothirschbestand im Schilf 
durch anthropogene Störungen verschlechtert zu haben (verschiedene Jäger, mdl.). 


Damhirsch — Cervus dama Linnaeus, 1758 


Verbreitung 
Vom Damwild existiert heute im Untersuchungsgebiet kein Vorkommen mehr. Der ehemali- 
ge Bestand des Schützener Tiergartens wurde in der Nachkriegszeit aufgerieben. 


Reh — Capreolus capreolus (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Das Reh gehört zu den im ganzen Neusiedlersee-Gebiet verbreiteten Wildarten. Während 
im Vergleichszeitraum der Rehwildbestand infolge starker Bejagung in der Zeit des Krieges 
(Bauer 1960) recht gering war, kann er heute als relativ hoch angesehen werden. Aus der 
Jagdstatistik der letzten dreißig Jahre ist eine kontinuierliche Zunahme der jährlichen Ab- 
schlußzahlen bis 1979/80 zu erkennen. Womit der deutliche Abfall 1982/83 in Zusammen- 
hang gebracht werden kann, läßt sich nicht beurteilen. 


Habitat 
Als außerordentlich anpassungsfähige Art gehört das Reh im Untersuchungsgebiet auch zu 
den Säugetieren der Intensiv-Kulturlandschaft. Der im Neusiedlersee-Raum auf der Parn- 
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dorfer Platte und im Seewinkel anzutreffende Okotyp des Feldrehes ist im Gegensatz zu den 
waldbewohnenden Rehen auch in der Lage, sich auf offenen, deckungsfreien Flachen zu be- 
haupten. Im Winterhalbjahr bilden sich in diesen Lebensräumen große Trupps mit häufig 
mehr als vierzig Individuen. 


Das Reh findet im Gebiet auch in den Wiesen und Ackern des Seevorgeländes günstige Ver- 
hältnisse. Als Tageseinstand wählen die Tiere den Schilfgürtel des Sees. In den Wäldern des 
Untersuchungsgebietes werden von den Rehen unterwuchsreiche Zonen und vor allem die 
Randbereiche bevorzugt. 


Mufflon — Ovis ammon (Linnaeus, 1758) 


Verbreitung 

Das Muffelwild wurde im Jahre 1965 im südlichen Leithagebirge ausgesetzt. Von dort er- 
folgte eine Ausbreitung über das ganze Leithagebirge. Im nördlichen Bereich tritt die Art 
jedoch nur vereinzelt auf; der überwiegende Teil des Bestandes lebt im Süd- und Südwest- 
teil. 


Habitat und Bestand 

Der Muffelwildbestand des Leithagebirges umfaßt heute ca. 200 Stück (Sinowatz, mdl.). 
Die Jagdstatistik läßt ein kontinuierliches Ansteigen der Abschußzahlen von 1967 und 1987 
erkennen. Die Art dominiert im Bereich des bodentrockenen Eichen-Hainbuchen- sowie 
Zerreichenwaldes. 


DISKUSSION 


Die gegenwärtige Zusammensetzung der Kleinsäugerzönosen im Neusiedlersee-Gebiet ist 
das Ergebnis starker anthropogener Landschaftsveränderungen und der Fähigkeit der einzel- 
nen Kleinsäugerarten, dabei ihren Lebensbedingungen entsprechende Habitate zu besetzen. 


Bedingt durch diesen Strukturwandel in der Landschaft ist das Neusiedlersee-Gebiet heute 
durch die inselartige Beschaffenheit verschiedener Lebensräume gekennzeichnet. Typische 
Inseleffekte (MacArthur & Wilson 1963, 1971), die auch für Habitatinseln am Festland gel- 
ten, sind die Folge. 


Viele der neu entstandenen Lebensräume (vor allem Aufforstungsinseln in der intensiv ge- 
nutzten Kulturlandschaft) bieten aufgrund ihrer Einförmigkeit häufig nur artenarmen Klein- 
säugerzönosen Lebensraum. 


Für die Zusammensetzung von Kleinsäugergemeinschaften spielt neben der Habitatfläche 
auch der Grad der Umweltkomplexität eine bedeutende Rolle (Shmida & Wilson 1985). So 
sind Artenreichtum und Diversität z.B. von der Anzahl der Pflanzenassoziationen und Bo- 
dentypen oder der Vegetationshöhe abhängig (Dueser & Brown 1980). Im Untersuchungsge- 
biet weisen die reich strukturierten Verlandungszonenbiotope die höchsten Diversitätswerte 
auf. Die interspezifische Konkurrenz scheint von Bedeutung für die Artenzusammensetzung 
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innerhalb der verschiedenen Pflanzengesellschaften zu sein (Dueser & Brown 1980, Dueser 
& Porter 1986). Dies zeigt sich z.B. an den haufig zu beobachtenden Vikarianzerscheinungen 
zwischen A. flavicollis und C. glareolus. In vielen Wald-Mikrohabitaten des Neusiedlersee- 
Gebietes konnte jeweils nur eine der beiden Arten festgestellt werden (vgl. dazu Andrzejews- 
ki & Olszewski 1963, Obrtel & Holisova 1976). 

Diversität und Artengemeinschaften werden auch von Nischen- und Ressourcenkriterien 
(Schoener 1974, Pianka 1975), Masseneffekten (Shmida & Whittaker 1981, Shmida & Ellner 
1984) und der ökologischen Äquivalenz (Shmida & Wilson 1985) beeinflußt. Beim Arten- 
paar A. flavicollis und C. glareolus, das um gleiche Nahrungsressourcen konkurriert (Obrtel 
& Holisova 1976), wird Nischentrennung, wie die eigenen Ergebnisse zeigen, durch den Me- 
chanismus der unterschiedlichen Habitatnutzung erreicht (vgl. dazu Brown & Liebermann 
1973, Smigel & Rosenzweig 1974). 


Das Auftreten von Masseneffekten bei der Rötelmaus führte im Untersuchungsgebiet dazu, 
daß im Herbst vereinzelt Tiere in den für sie ungünstigen Lebensräumen am Seedamm des 
Neusiedlersee-Westufers auftraten. Die H’-Werte der entsprechenden Kleinsäugergemein- 
schaften werden davon beeinflußt. 


Quantitative Angaben verschiedener Autoren (Pelikan et al. 1974, Gaisler & Sebela 1975, 
Zejda 1981) lassen erkennen, daß die Arten-Diversität der Kleinsäuger in Waldgebieten von 
geringer Seehöhe allgemein niedriger ist als in hochgelegenen Wäldern. Die H’-Werte der 
waldbewohnenden Kleinsäugerzönosen des Untersuchungsgebietes sind jedoch auffallend 
niedrig. Sogar jene der feuchten Waldbiotope liegen weit unter vergleichbaren Werten aus 
ähnlichen Lebensräumen in Ungarn (Palotas & Demeter 1983). Ein wesentlicher Grund da- 
für scheint in der Artenarmut dieser Lebensräume zu liegen. 

Vergleicht man bestehende Kleinsäugerzönosen der Waldbiotope (vor allem trockene Wäl- 
der) des Gebietes mit früheren, so zeigt sich ein deutlicher Rückgang des Insectivorenanteils. 
Hatte die Gartenspitzmaus vor 30 Jahren noch mit durchschnittlich 6% Anteil an der Klein- 
säugerfauna trockener Wälder (Bauer 1960), so konnte sie im Laufe der vorliegenden Unter- 
suchung in diesen Biotopen, die fast ausschließlich von Samenfressern bewohnt werden, 
nicht mehr nachgewiesen werden. 

Mit Zunahme der Bodenfeuchtigkeit läßt sich eine Erhöhung der Diversität bei gleichzeitig 
steigender Artenzahl erkennen. Zu den Samenfressern (A. sylvaticus und A. flavicollis) kom- 
men die euryöke Waldspitzmaus, die polyphage Rötelmaus (Gebczynska 1983), die grünfut- 
terfressende Kleinwühlmaus und vereinzelt die Feldspitzmaus dazu. 

Eine der wesentlichen Veränderungen in den Kleinsäugerzönosen der Waldbiotope betrifft 
das heutige Vorherrschen der Rötelmaus an vielen bodenfrischen und -feuchten sowie an al- 
len nassen Waldstandorten. 

Die Ergebnisse der für diese Art durchgeführten Habitatanalysen lassen erkennen, daß die 
an Populationen im mesophytischen Zentrum erarbeiteten Einstufungen nur noch mit Ein- 
schränkungen gelten (vgl. Haitlinger & Korzeniowski 1962, Haitlinger 1965, Aulak 1970, 
Schröpfer 1984a). 

So fehlt die Art den trockenen, feinsandigen Waldstandorten des östlichen Seevorgeländes 
(Seedamm, Seerandzone) ebenso wie lichten, flächenmäßig kleinen Gehölzbeständen, die 
eine geringe Bodenvegetation aufweisen. C. glareolus bevorzugt im Untersuchungsgebiet 


89 


bodenfeuchte Gehölzstandorte (vgl. Turcek 1960, Bergstedt 1965, Chelkowska 1969, Lozan 
1971, Bolshakov & Vasilev 1975, Schröpfer 1984a), die durch eine gut ausgebildete Baum- 
und Strauchschicht sowie eine hohe Deckung des Strauch- bzw. Krautunterwuchses ausge- 
zeichnet sind. Diese Strukturen bieten der Rötelmaus, die sich im Vergleich zu anderen 
waldbewohnenden Kleinsäugern weniger unterirdisch aufhält, Schutz vor Räubern und un- 
günstigen Witterungsverhältnissen (Koshkina 1957, Lapin 1963, Petrov 1965, Ivanter 1975, 
Pucek 1983). Außerdem spielt das Vorhandensein einer Laubstreu eine wesentliche Rolle 
(vgl. Turcek 1960, Venables & Venables 1965, Birkan 1968, Kratochvil & Gaisler 1967, 
Schröpfer 1984a). 


Entgegen den Erkenntnissen verschiedener Autoren (Curry-Lindahl 1959, Ivanter 1975, 
Schröpfer 1984a) besiedelt die Art im Untersuchungsgebiet Standorte von geringer flächen- 
mäßiger Ausdehnung (kleine Wäldchen, Feldgehölze) nicht oder selten (dann in nur geringer 
Populationsdichte), auch wenn die anderen Gegebenheiten den Habitatansprüchen der Rötel- 
maus entsprechen. Eine hohe Dichte erreicht C. glareolus in Waldbiotopen mit großem Um- 
fang (z.B. langgestreckte Windschutzstreifen). Die Randzonen solcher Biotope stellen meist 
optimale Lebensräume für die Art dar. Auf diese Tatsache verweist bereits Lapin (1963), der 
an Waldrändern stets wesentlich mehr Rötelmäuse fing als im Zentrum des Waldes. Ähnli- 
ches fand auch Ashby (1967). 


Mit der Zunahme an Waldbiotopen ging auch eine Ausbreitung der Gelbhalsmaus vor allem 
im Seewinkel und auf der südlichen Parndorfer Platte einher. Im Gegensatz zu den Befunden 
anderer Autoren (Prinz & Zabel 1972, Schülke 1972, Göddecke 1975) kommen jedoch im 
Neusiedlersee-Gebiet auch Waldstandorte, die nicht durch das Auftreten bestimmter Holzar- 
ten (Fagus silvatica, Corylus avellana) gekennzeichnet sind, als optimale Gelbhalsmaushabi- 
tate in Betracht. 


Auch muß der Wald nicht, wie von Schröpfer (1984c) angeführt wird, eine bestimmte Flä- 
chenausdehnung besitzen, um für A. flavicollis als Lebensraum in Frage zu kommen. Kleine 
Aufforstungsflächen und Windschutzstreifen werden, wenn sie den Habitatansprüchen der 
Art entsprechen, in ebenso hoher Dichte besiedelt wie ausgedehnte Wälder. Aus den Unter- 
suchungen oben genannter und anderer Autoren (Mahnert 1970, Müller 1972) geht jedoch 
die enge Beziehung der Gelbhalsmaus zu trockenen Waldstandorten hervor. Im Untersu- 
chungsgebiet entfällt das Hauptvorkommen der Art ebenfalls auf derartige Lebensräume. 


Ebenso hat die Waldmaus die erwähnten Landschaftsveränderungen offensichtlich zur Ver- 
breitung ihrer Art ausgenutzt. Sie lebt heute im Gegensatz zum Vergleichszeitraum in allen 
von mir untersuchten Waldbiotopen (vgl. Abb. 4, Seite 20), erreicht aber ihre höchste Dichte 
noch immer in waldsteppenartigen Lebensräumen. 


Zum anderen führte die Zerstörung vieler Trockenrasen, die z.T. beabsichtigt, teilweise aber 
auch unbeabsichtigt — durch Eutrophierung aus der Umgebung oder der Luft (Ellenberg 
1985) — vor sich ging, zu einer Aufsplitterung dieser Biotope in immer kleinere Restflächen 
(Abb. 3 a, b, Seite 17). Artenarmut und niedrige Diversitätswerte (vgl. Palotas & Demeter 
1983) charakterisieren diese Lebensräume. 


Anhand des Ziesels, das in seinem Bestand und seiner Lebensraumnutzung starken Verände- 
rungen ausgesetzt war, soll diese Entwicklung näher diskutiert werden. 
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Die einzig positive Veranderung zeigt sich im Bereich zwischen Neusiedlersee-Westufer und 
Leithagebirge. Durch wiedereingefthrte traditionelle Bewirtschaftungsformen (Schafbewei- 
dung und Mahd) kam es an mehreren Standorten (NW Purbach, N Oggau) nach 1970 zur 
Neu- bzw. Wiederansiedlung der Ziesel. Die Einwanderung in bisher nicht genutzte Lebens- 
raume, wie Felssteppenrasen und Obstgarten, fuhrte am Nordhang des Jungenberges sowie 
nordwestlich von Winden zur Bildung verstreuter, kleiner Kolonien, sodaß Zahl und Dichte 
der Vorkommen in diesem Landschaftsbereich heute höher sind als um 1969 (vgl. Straschil 
1972). 


Ein Vergleich mit der Situation vor 30 Jahren (Bauer 1960) macht jedoch auch hier den 
Rückgang der Art deutlich. Einem Arealschwund war S. citellus im SO des Untersuchungs- 
gebietes ausgesetzt. Trotz der Absenkung des Grundwasserspiegels und häufiger Meliorisie- 
rungen sind alle ehemaligen Vorkommen im Bereich von Andau, Wallern, Neudegg und San- 
deck heute erloschen. Der Grund für das Verschwinden dieser Kleinbestände liegt offenbar 
in der Umwandlung ihrer Lebensräume in intensiv genutzte Äcker und Weingärten. 


An diesem Beispiel wird deutlich, wie gering die Überlebenschancen solcher Populationen 
sind, die sich am Dichteminimum befinden und über große Distanzen von Nachbarkolonien 
getrennt sind (vgl. MacArthur & Wilson 1967, Grulich 1960). 


Abgesehen von diesen Veränderungen liegen die Hauptunterschiede jedoch in der Dezimie- 
rung großer, dichter Kolonien und der extremen Zunahme kleiner, inselartig auftretender 
Vorkommen (Abb. 16 b, Seite 40). Die Umwandlung dichtbesiedelter Trockenrasenstandorte 
in Agrarflächen führte zur Bildung isolierter bzw. verstreuter Kleinpopulationen, die je nach 
Nutzungsintensität ständigen kleinräumigen Arealverschiebungen ausgesetzt sind. Ein mehr- 
maliges Verschütten der Baueingänge durch Umpflügen hat die Abwanderung der Tiere zur 
Folge (Grulich 1960, Straschil 1972). Die meisten großen Kolonien der Parndorfer Platte 
wurden durch solche Eingriffe zerstört. 


Durch das Einstellen der Beweidung kam es im Gebiet des Panzergrabens bei Neusiedl zur 
Ruderalisierung der Trockenrasenflora und im folgenden zur Ausbreitung von Hecken, was 
die Hauptursache für den dortigen Rückgang von S. citellus darstellt. 


Aufforstungsmaßnahmen führten auf der Parndorfer Platte (vor allem im Wagrambereich) 
zur Isolierung zahlreicher zusammenhängender Kleinbestände und trugen im Bereich des 
Panzergrabens ebenfalls zur Dezimierung der Population bei. 


Die Ausbreitung einer Siedlung hatte schließlich im Seewinkel (Apetloner Dorfanger) das 

Erlöschen eines dichten Vorkommens zur Folge. Die Ursache für das Zusammenschrumpfen 

des ehemals großen Bestandes auf der Apetloner Hutweide liegt zum Teil in der Verkleine- 

rung des Areals, das stellenweise in Äcker umgebrochen wurde. Inwieweit der Einsatz von - 
Bioziden einen Einfluß auf den Rückgang der Art hat, wurde bis jetzt noch nicht nachgewie- 

sen. Die von Straschil (1972) vermutete Empfindlichkeit vor allem juveniler Tiere gegenüber 

Spritzmitteln aller Art kann aufgrund von Totfunden nach Spritzungen in Weingärten (mdl. 

Mitt. mehrerer Landwirte) bestätigt werden. 


Einem Wandel waren schließlich Struktur und Kleinsäugergemeinschaften der Verlandungs- 
zone ausgesetzt. Vielseitigere Lebensbedingungen scheinen zur Zeit die Artenmannigfaltig- 
keit dieses Großlebensraumes zu erhöhen. Die Ergebnisse zeigen jedoch, daß sich die Klein- 
säugerzönosen hier in jenem Stadium befinden, in dem die z.T. nur noch in geringer Sied- 


91 


lungsdichte vorhandenen, fur diesen Lebensraum charakteristischen Arten zugunsten einer 
von stärker euryöken Arten dominierten Fauna zurückweichen. 


Die Ausbreitung der Gehölzbestände und ruderalen Hochstaudenfluren ermöglichte vor al- 
lem der Pionierart A. sylvaticus sowie den Waldformen A. flavicollis und C. glareolus eine 
Ansiedlung und Verbreitung in der Verlandungszone. 


Andererseits erfolgte durch den landseitigen Vorstoß des Phragmitetums und durch anthro- 
pogene Eingriffe von der Verlandungsrandzone her (Aufschüttungsmaßnahmen, Trockenle- 
gungen) eine Fragmentierung und Zerstörung von Rohr-Seggen- und Großseggengesellschaf- 
ten. 


Diese Strukturveränderungen sind als Hauptursache für den Rückgang von Arten, die hier 
ehemals ihre höchste Dichte erreichten (Bauer 1960), zu sehen. Davon betroffen sind vor 
allem N. anomalus, M. oeconomus und M. minutus. 


Ein Vergleich der für die einzelnen Biotope erhaltenen Diversitätsindices (Abb. 6, 7, Seite 
23/24) läßt erkennen, daß alle aktuellen Werte unter jenen des Vergleichszeitraumes liegen. 
Ubiquisten wie A. sylvaticus und S. araneus machen einen hohen Anteil am Gesamtbestand 
aus (vgl. Abb. 6). Dagegen sind die auf diesen Lebensraum spezialisierten Arten unterrepra- 
sentiert. 


Als gute Indikatorart für die Veränderung dieses Okosystems kann allein schon die Nordi- 
sche Wühlmaus, das Charaktertier der Verlandungszone (Bauer 1960), angesehen werden. 
Als stenöke Art, die auf Störungen und Veränderungen in ihrem Habitat empfindlich reagiert 
(vgl. Jorga 1971, Elvers & Elvers 1984), war sie im Untersuchungsgebiet durch derartige Ur- 
sachen einem Bestandsrückgang ausgesetzt, der sich sowohl in den Ergebnissen der Fallen- 
fänge als auch der Gewölleauswertung zeigt. 


Für das Schwinden der Fledermäuse, worauf die Befunde der Quartierkontrollen, Netzfänge 
und Jagdbeobachtungen sowie die Ergebnisse der Gewölleanalysen hinweisen, ist ein Bündel 
von Ursachen verantwortlich. Die Störung und Vernichtung von Sommer- und Winterquar- 
tieren kann als eine wesentliche Ursache angesehen werden. Als Beispiel für eine auch in 
vielen anderen Gebieten Mitteleuropas weit über das Maß üblicher Populationsschwankun- 
gen hinaus zurückgehende Art (Feldmann 1967, Kraus & Gauckler 1980, Lehmann et al. 
1981, Stutz & Haffner 1984) kann die Kleine Hufeisennase angesehen werden. Im Gegensatz 
zu Untersuchungsergebnissen aus dem Bregenzerwald (Baschnegger 1986) konnten im 
Neusiedlersee-Gebiet in menschlichen Siedlungen keine Wochensiubengesellschaften dieser 
Art gefunden werden. Auch gelang kein Nachweis von in Gebäuden überwinternden Tieren 
(vgl. Gaisler 1965). 


Der Rückgang der synanthrop lebenden Fledermausarten (z.B. M. blythi) läßt erkennen, daß 
ihr Fortbestehen nicht durch die Tatsache gewährleistet ist, ein Siedlungsfolger zu sein. 
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ZUSAMMENFASSUNG 


In der vorliegenden Arbeit werden Ökologie und Zusammensetzung der Kleinsäugerfauna 

des Neusiedlersee-Gebietes im Zeitraum 1984 bis 1986 und besonders ihre Veränderung seit 

1960 behandelt. Als Vergleichsgrundlage diente die von Bauer 1960 publizierte Arbeit über 

, Die Säugetiere des Neusiedlersee-Gebietes”, deren Erfassungszeitraum die Jahre 1951 bis 

1958 waren. 

Die Veränderungen in der Kleinsäugerfauna lassen sich auf den fundamentalen Landschafts- 

wandel im Verlauf der letzten 30 Jahre zurückführen. 

Dieser zeigt sich 

— in einer durch Aufforstung bedingten Zunahme an inselartig auftretenden Wäldchen und 
Windschutzstreifen, 

— in einem Rückgang und einer Zersplitterung der Trockenrasenflächen, 

— in einer Veränderung der flächenmäßigen Ausdehnung und pflanzensoziologischen Zu- 
sammensetzung einzelner Verlandungszonenbiotope. 

Die Lebensraumänderungen führten bei mehreren stärker stenöken Kleinsäugerarten zu re- 

gional unterschiedlichen Bestandsrückgängen. Davon betroffen sind vor allem Spermophilus 

citellus, Microtus oeconomus, Neomys anomalus und N. fodiens, aber auch Crocidura leuco- 

don, Sorex minutus und Micromys minutus. 

Arten mit euryöker Potenz, wie Sorex araneus und Apodemus sylvaticus, scheinen den Land- 

schaftswechsel ohne Populationseinbußen bewältigt zu haben. A. sylvaticus ist eine Art, die 

auf die Veränderungen mit starker Ausbreitung reagierte. 

Die Schaffung neuer Lebensräume führte bei Clethrionomys glareolus und Apodemus flavi- 

collis ebenfalls zu einer positiven Bestandsentwicklung. 

Die Rötelmaus dominiert heute in den Kleinsäugerzönosen vieler Waldbiotope des Seewin- 

kels und der Parndorfer Platte. — Der Fortbestand vieler Fledermausarten scheint trotz ihrer 

Neigung zur Kultur- bzw. Siedlungsfolge gefährdet. 


SUMMARY 


Through human activity (urbanization, agriculture and forestry) part of the natural landscape 
patterns and vegetation of Lake Neusiedl area has changed in the course of the last 30 years. 
This alteration has influenced a number of important ecological and environmental pheno- 
mena such as animal dispersal, extinction and speciation. The result of these influences on 
the ecology of the mammal fauna is discussed. 

Composition, diversity and distribution of small mammal communities of three characteri- 
stic biotopes — steppe, wood- and marshland — are compared with the results of a study 
carried out 30 years ago. 

Additionally distribution and habitat requirements of all species of mammals inhabiting Lake 
Neusiedl area are presented. More detailed investigations were undertaken to characterize 
the habitat occupied by species such as Spermophilus citellus, Clethrionomys glareolus and 
Microtus oeconomus. Each of them is a typical inhabitant of one of the three dominating 
biotopes. 
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Behandelte Arten: deutsche-wissenschaftliche Namen 


Abendsegler — Nyctalus noctula 
Ahrenmaus — Mus spicilegus 
Baummarder — Martes martes 
Bisamratte — Ondatra zibethicus 
Braunes Langohr — Plecotus auritus 
Breitflügelfledermaus — Eptesicus seroti- 
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Dachs — Meles meles 

Damhirsch — Cervus dama 
Eichhörnchen — Sciurus vulgaris 
Erdmaus — Microtus agrestis 

Feldhase — Lepus europaeus 

Feldmaus — Microtus arvalis 
Feldspitzmaus — Crocidura leucodon 
Fischotter — Lutra lutra 
Gartenspitzmaus — Crocidura suaveolens 
Gelbhalsmaus — Apodemus flavicollis 
Graues Langohr — Plecotus austriacus 
Großhufeisennase — Rhinolophus ferrume- 
quinum 

Hamster — Cricetus cricetus 

Haselmaus — Muscardinus avellanarius 
Hausmaus — Mus musculus 

Hausratte — Rattus rattus 

Hermelin — Mustela erminea 

Iltis — Mustela putorius 
Kleinabendsegler — Nyctalus leisleri 
Kleine Bartfledermaus — Myotis mystaci- 
nus 

Kleinhufeisennase — Rhinolophus hipposi- 
deros 

Kleinmausohr — Myotis blythi 
Kleinwühlmaus — Microtus subterraneus 
Langflügelfledermaus — Miniopterus 
schreibersi 

Marderhund — Nyctereutes procyonoides 
Maulwurf — Talpa europaea 


Anschrift der Verfasserin: 


Mausohr — Myotis myotis 

Mauswiesel — Mustela nivalis 
Mopsfledermaus — Barbastella barbastel- 
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Mufflon — Ovis ammon 

Nordische Wühlmaus — Microtus oecono- 
mus 

Rauhhautfledermaus — Pipistrellus nathu- 
si 

Reh — Capreolus capreolus 

Rotfuchs — Vulpes vulpes 

Rötelmaus — Clethrionomys glareolus 
Rothirsch — Cervus elaphus 

Schermaus — Arvicola terrestris 
Schleiereule — Tyto alba 

Siebenschläfer — Glis glis 

Steinmarder — Martes foina 

Steppeniltis — Mustela eversmanni 
Streifenmaus — Sicista subtilis 
Sumpfspitzmaus — Neomys anomalus 
Waldmaus — Apodemus sylvaticus 
Waldohreule — Asio otus 

Waldspitzmaus — Sorex araneus 
Wanderratte — Rattus norvegicus 
Wasserfledermaus — Myotis daubentoni 
Wasserspitzmaus — Neomys fodiens 
Weibbrustigel — Erinaceus concolor 
Wildkaninchen — Oryctolagus cuniculus 
Wildkatze — Felis silvestris 

Wildschwein — Sus scrofa 

Ziesel — Spermophilus citellus 
Zweifarbfledermaus — Vespertilio murinus 
Zwergfledermaus — Pipistrellus pipistrel- 
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Zwergmaus — Micromys minutus 
Zwergspitzmaus — Sorex minutus 
Zwergwaldmaus — Apodemus microps 
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